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生态 学 是 研究 不 同时 空 尺 度 上 生物 与 环境 之 间 相 互 关系 的 科学 。 目 然 界 生 
物种 类 繁多 ， 环 境 千 变 万 化 ， 生 态 科 学 可 谓 对 象 广泛 ， 内 容 庞 杂 ， 赛 括 生物 图 
和 内 千姿百态 的 格局 与 过 程 ， 横 跨 微观 至 宏观 时 空 尺 度 ， 数 、 理 、 化 、 天 、 地 、 
| 生 各 科 以 及 经 济 、 政 治 、 管 理 与 规划 等 社会 科学 诸 领 域 都 可 以 在 生态 学 研究 和 
应 用 中 起 重要 作用 。 随 着 世界 人 口 的 迅速 增加 ， 环 境 日 益 恶 化 ， 生 态 学 确实 已 
经 成 为 名 副 其 实 的 有 关 人 类 生存 的 科学 。 
作为 一 个 使 命 重 大 、 但 尚未 成 熟 的 学 科 ， 生 态 学 在 理论 和 实践 诸 方面 发 展 

迅速 ， 日 新 月 异 。 因 此 ， 若 要 保持 与 生态 学 发 展 的 前 沿 同步 ， 就 必须 了 解 其 进 
程 ， 把 握 其 动向 。 要 实现 这 一 目标 ， 及 时 地 、 准 确 地 、 周 期 性 地 将 国内 外 生态 
学 进展 加 以 综合 并 广泛 交流 无 疑 是 一 个 极为 有 效 的 途径 。 正 因为 如 此 ， KAS 
名 的 生态 学 家 李 博 院士 于 1994489 A 4~12 日 在 内 蒙古 自治 区 呼和浩特 市 首次 
”筹备 和 主持 了 “现代 生态 学 讲座 暨 学 术 研 讨 会 "。 这 也 许 是 第 一 个 完全 由 中 国人 
(包括 在 海外 工作 的 ) 主讲 的 ， 但 又 是 名 副 其 实 的 “国际 ”生态 学 研讨 会 。 并 非 
偶然 ， 这 次 由 国家 自然 科学 基金 委员 会 资助 的 盛会 取得 了 极 大 的 成 功 。 基 于 这 
一 研讨 会 的 内 容 1995 年 由 李 博 院士 主 编 的 《现代 生态 学 讲座 〈 一 )》 一 书 出 版 
发 行 。 据 悉 ， 该 书 一 售 而 空 ， 至 今 在 我 国生 态 学 同行 中 广 为 流 传 。 

1998 年 5 月 ， 李 博 院 士 在 一 次 国际 生态 学 会 议 期 间 不 幸 埠 难 。 他 的 去 世 无 
疑 是 中 国生 态 学 界 的 一 大 损失 。 为 了 纪念 这 位 为 中 国生 态 学 作出 了 杰出 贡献 的 
著名 学 者 ， 在 中 国 环境 科学 院 倡 议和 国家 自然 科学 基金 委员 会 的 资助 下 , “第 二 
届 现 代 生 态 学 研讨 会 ”于 1999 年 6 月 15~19 AIL BH. FUR, Ree A 
韩 兴 国 为 筹备 和 组 织 这 次 研讨 会 做 了 大 量 工作 。 在 这 次 聚会 上 ， 来 自 国内 外 的 
几 十 位 生态 学 者 缅怀 了 李 博 院士 对 中 国生 态 学 作出 的 丰功伟绩 ， 并 对 世界 生态 
学 中 的 一 系列 理论 和 应 用 问题 进行 了 交流 和 讨论 。 为 了 弘扬 李 博 院士 创 导 的 
讲座” 传统， 并 作为 对 李 先 生 的 永久 纪念 ， 参 加 讲座 的 代表 欣然 聚首 并 商定 出 
版 《现代 生态 学 讲座 (二 ): 基础 研究 与 环境 问题 》 一 书 。 

为 了 保证 该 书 的 广度 、 深 度 和 整体 水 平 ， each nae 4K {1 Re 
在 国内 外 学 有 所 成 见 的 生态 学 者 为 本 书 撰 稿 。 连 同 从 第 二 次 “讲座 ”中 选 录 的 
人 
合 。 书 中 讨论 了 生态 学 中 的 一 系列 理论 问题 ， 如 复杂 性 概念 和 理论 以 及 生理 、 
种 群 、 群 落 和 生态 系统 生态 学 的 一 些 核心 概念 和 研究 热点 ， 并 介绍 了 一 些 新 的 

生态 学 方法 ， 如 人 工 神经 网 络 、 整 合 分 析 和 空间 分 析 等 方法 。 此 外 ， 本 书 还 突 


出 了 一 些 应 用 生态 学 学 科 的 最 新 进展 和 实际 范例 ， 如 恢复 生态 学 、 景 观 经 营 、 
城市 生态 学 、 全 球 变化 ， 以 及 空气 污染 和 环境 决策 。 

最 后 ， 我 们 在 此 向 “第 二 届 现 代 生态 学 研讨 会 ”的 筹办 者 、 赞 助 者 和 全 体 
与 会 者 ， 尤 其 是 本 书 的 所 有 撰 稿 者 ， 表 示 衷 心 感谢 。 此 外 ， 我 们 还 感谢 以 下 诸 
位 特 邀 审 稿 人 : JIS. MTR. ROR, Ete, BH, SA, PUA. 
董 鸣 博 士 提供 了 封面 照片 。 

谨 以 本 书 献 给 我 国 著名 生态 学 家 李 博 院士 。 


邬 建国 ” 韩 兴 国 黄 建 辉 
2001 年 11 月 
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(内 蒙古 大 学 生命 科学 学 院 生态 与 环境 科学 系 ， 呼 和 浩特 市 ，010021) 


李 博 先生 1953 年 毕业 于 北京 农业 大 学 农学 系 ， 分 配 到 北京 大 学 ， 任 著名 植物 学 家 、 植 
物 生 态 学 家 李 继 侗 教授 的 研究 助教 。1959 年 随 李 继 侗 教授 支援 边疆 来 到 内 蒙古 大 学 。 从 50 
年 代 起 ， 一 直 从 事 干 旱 、 半 干旱 地 区 植被 及 草地 生态 学 的 教学 、 科 研 工 作 ， 在 这 一 时 期 ， 对 
我 国 草原 地 区 及 沙漠 地 区 植被 的 基本 类 型 与 分 布 规律 ， 对 草原 植被 生产 力 与 蒸腾 、 降 水 的 关 
系 做 了 充分 阐述 ， 完 成 了 内 蒙古 草原 的 大 面积 调查 及 植被 图 的 绘制 ， 填 补 了 内 蒙古 草原 研究 
的 空白 ; 80 年 代 以 后 的 成 果 明 显 地 反映 出 李 博 先生 学 术 思 想 的 飞跃 ， 紧 跟 国 际 科 学 前 沿 ， 
率先 应 用 遥感 、GlS 等 现代 科学 技术 ， 对 内 蒙古 自治 区 118 万 平方 公里 的 草地 资源 进行 调查 
与 评价 ; 90 年 代 ， 利 用 遥感 信息 与 GIS 技术 系统 ， 使 我 国 草地 信息 管理 进入 国际 现代 化 管 
理 的 行列 。 

李 博 先生 一 直 移 奖 业 业 地 耕耘 在 科研 、 教 学 第 一 线 40 多 年 之 久 。1977 年 他 率先 建成 我 
国 高 校 中 第 一 个 生态 学 专业 ; 1981 年 建立 植物 学 硕士 点 ( 含 植 物 生 态 学 方向 ); 1990 年 建立 
博士 点 ， 使 内 蒙古 大 学 成 为 我 国生 态 学 人 才 培 养 的 重要 基地 之 一 。 

李 博 先生 先后 任 讲师 、 副 教授 (1978)、 教 授 (1983)、 硕 士 生 导师 (1978)、 博 士 生 导 
Wp (1990), 1993 年 当选 为 中 国 科 学 院 生物 学 部 院 土 。 行 政 上 先后 任 内 蒙古 大 学 生物 系 植物 
生态 学 教研 室 主任 、 生 物 学 系 系 主任 、 内 蒙古 大 学 自然 资源 研究 所 所 长 、 内 蒙古 大 学 生命 科 
学 学 院 名 誉 院 长 。1988 一 1995 年 任 中 国 农业 科学 院 草原 研究 所 所 长 1993 年 任 农业 部 草地 
资源 生态 重点 开放 实验 室 主任 。 主 要 的 社会 兼职 有 : 内 蒙古 自治 区 科学 技术 顾问 委员 会 委 
员 、 内 蒙古 自治 区 科 协 第 三 届 名 誉 主席 、 中 国 科 学 院 出 版 基金 专家 委员 会 生命 科学 专业 组 成 
TR. 北京 大 学 遥感 应 用 研究 所 兼职 教授 、 北 京师 范 大 学 国家 教委 环境 演变 与 自然 灾害 开放 研 
究 实验 室 第 二 届 学 术 委 员 会 主任 、 中 国生 态 学 会 副 理 事 长 、 中 国 草 原 学 会 副 理 事 长 、 中 国 自 
然 资 源 学 会 副 理 事 长 、 内 蒙古 生态 学 会 理事 长 、 中 国 植被 图 编 委 会 副 主编 、《 中 国 草 地 》 主 
Sa. (ASAI) BES. GERI) BER. CHER) HS RB. 

李 博 先生 生前 是 内 蒙古 自治 区 第 五 届 、 第 八 届 人 民 代 表 大 会 代表 ， 第 九 届 全 国人 民 代 表 
大 会 代表 。1986 年 被 评 为 内 蒙古 自治 区 特等 劳动 模范 ，1990 年 被 国家 教委 、 国 家 科 委 评 为 
全 国 高 校 先进 科技 工作 者 ，1990 年 被 评 为 中 国 农 业 科 学 院 先 进 工 作者 ，1991 年 享受 中 华人 
民 共 和 国 国 务 院 政府 特殊 津贴 。 

李 博 先生 从 1980~ 1998 年 先后 21 次 出 访 美国 、 法 国 、 上 日本、 俄罗斯、 比利时 、 阿 根 
廷 、 新 西 兰 、 澳 大 利 亚 、 印 度 、 匈 牙 利 等 10 个 国家 进行 学 术 交 流 活 动 ， 其 中 1980 年 10 月 
~1981 年 7 月 ,应 美国 爱 达 荷 大 学 邀请 ， 赴 美 进行 了 学 术 访 问 ， 并 考察 了 北美 草原 ， 考 察 
了 美国 21 个 州 ， 行 程 8000 多 公里 ; 1983 年 10 月 一 11 月 受 国家 教育 部 委托 率 中 国生 态 学 教 

-as 


育 考察 团 (GEAK) 访问 比利时 和 法 国 ; 1995 年 9 月 赴 俄 罗斯 圣彼得堡 出 席 亚 洲 植 被 图 工 
作 会 议 ， 任 中 国 代表 团 副 团 长 ， 在 会 议 上 做 了 《内 蒙古 植被 图 及 其 应 用 》 的 报告 ， 参 观 访问 
自然 保护 区 、 大 学 、 研 究 所 等 并 建立 了 学 术 交 流 联系 ; 1996 年 8 月 作为 特 邀 代表 赴 美 国 波 
罗 温 斯 顿 出 席 美国 生态 学 会 (ESA) 年 会 “关于 亚洲 今天 及 未 来 的 生态 与 环境 问题 ”专题 会 
议 ， 并 在 大 会 上 做 《 欧 亚 大 陆 草 地 生态 研究 的 新 进展 》 的 特 邀 报告 。 
李 博 作为 组 织 者 之 一 ， 成 功 地 主办 了 三 次 国际 学 术 会 议 : 1987 年 8 月 ,内 蒙古 大 学 与 
中 国 “ 人 与 生物 圈 ” 国 家 委员 会 、 中 国 科 学 院 植 物 研 究 所 联合 发 起 并 主持 召开 “国际 草地 植 
被 会 议 〈(IGVC)”， 任 组 织 委员 会 副 主席 ; 1993 年 8 月， 中国 农业 科学 院 草 原 研究 所 与 中 国 
草原 学 会 、 农 业 部 畜牧 兽医 司 联合 发 起 并 主持 召开 “国际 草地 资源 会 议 CISGR)”, fEXA 
秘书 长 ; 1994 年 9 A, RIBAS “RES SHR BSR”. 1997 年 8 月 ， 为 庆 
祝 内 蒙古 自治 区 成 立 50 周年 、 内 蒙古 大 学 建 校 40 周年 ， 与 中 国 科 学 院内 蒙古 草原 生态 系统 
定位 研究 站 联合 发 起 并 主持 召开 “蒙古 高 原 草地 管理 国际 学 术 会 议 (CISGM)”, FAAS hi 
会 主席 。 
李 博 先生 先后 主持 国家 科技 攻关 课题 3 项 、 专 题 4 项、 省 部 级 课题 多 项 。 发 表 学 术 论 文 
154 篇， 主编 和 参 编 学 术 专 著 22 部 ， 译 著 7 部 。 先 后 获 全 国 科学 大 会 表彰 奖 ; “AE” HX 
科技 攻关 表彰 奖 ; 国家 自然 科学 二 等 奖 ; 国家 科技 进步 二 等 奖 、 三 等 奖 各 一 项 % 省 部 级 科技 
进步 一 等 奖 4 项、 二 等 奖 2 项 、 三 等 奖 2 项 ; 内 蒙古 自治 区 第 二 届 乌 兰 夫 奖金 基础 科学 特别 
KS 
李 博 院士 于 1994 年 9 月 成 功 地 主办 了 全 国 第 一 次 现代 生态 学 讲座 ， 邀 请 在 国外 学 有 成 
就 的 博士 、 博 士 后 回国 演讲 ， 既 给 这 些 海 外 学 子 提供 一 个 为 祖国 做 贡献 的 机 会 ， 又 使 国内 的 
青年 生态 学 工作 者 更 快 、 更 直接 地 了 解 国际 生态 学 发 展 动态 。 会 后 由 科学 出 版 社 出 版 了 《 现 
代 生 态 学 讲座 (一 )》 一 书 ， 深 受 广 大 生态 学 工作 者 的 欢迎 EADS SRBALAS EHH 
悲痛 之 后 ，1999 年 5 月 由 中 国 环境 科学 研究 所 举办 了 第 二 次 全 国 现代 生态 学 讲座 ， 以 此 来 
纪念 这 位 故去 的 著名 生态 学 家 ， 我 们 作为 先生 的 学 生 并 在 先生 身边 工作 多 年 ， 深 感 意义 深 
远 ， 正 如 吴征 镁 院士 在 给 《 李 博 文集 》 所 作 的 “ 序 ” 中 写 到 : “ 李 博 院士 一 生 对 科学 与 教育 
事业 的 贡献 是 卓著 的 ， 为 了 继往开来 ， 应 该 把 他 一 生 的 论著 汇集 起 来 ， 作 为 一 项 宝贵 的 科学 
财富 为 后 人 所 用 "。 我 们 召开 纪念 会 ， 再 次 出 版 《现代 生态 学 讲座 (2): 基础 研究 与 环境 问 
题 》， 也 都 是 为 了 这 个 目的 。 李 博 先 生 留 下 最 宝贵 的 财富 不 只 是 对 草地 生态 学 研究 的 卓越 贡 
献 和 人 才 培 养 ， 更 是 他 那 为 科学 献身 的 精神 。 
李 博 院士 一 生 中 共 发 表 了 183 篇 (部 ) 学 术 论 文 和 著作 (WHER TB). 平面 是 从 
《 李 博 文集 》 目 录 中 摘 选 的 $2 篇 ， 反 映 了 地 博 院 士 近 40 年 在 干旱 、 半 干旱 区 植被 生态 学 方 
面 的 学 术 成 果 。 
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复杂 性 科学 及 其 生态 学 应 用 


See gl 申 卫 军 ? 
(亚利桑那 州立 大 学 生命 科学 系 ，Phoenix，AZ 85069，USA 
:中 国 科学 院 华南 植物 研究 所 ， 广 州 ，510650) 


摘要 本文 简 要 地 介绍 复杂 性 科学 在 近年 来 的 一 些 新 进展 ， 着 重 讨论 复杂 适应 系统 理论 和 自 
组 织 临 界 理论 的 主要 内 容 和 特征 ， 以 及 它们 在 生态 学 研究 中 的 应 用 前 景 。 在 此 基础 上 ， 作 者 
讨论 了 自 组 织 临界 性 一 等 级 结构 连续 带 假 说 ， 认 为 大 多 数 生 态 系 统 并 非 处 于 所 谓 的 自 组 织 临 
界 态 ， 而 是 处 于 自 组 织 临 界 性 -等 级 结构 连续 带 上 更 接近 等 级 结构 一 端的 区 域 。 复 杂 性 科学 
为 生态 学 研究 提供 了 新 方法 、 新 理论 ， 其 应 用 和 发 展 很 可 能 是 生态 学 在 新 世纪 最 富有 挑战 性 
和 重要 性 的 研究 热点 之 一 。 

Abstract. Wu J.!, W. Shen? (1 Arizoma State University West, Phoenix, AZ 85069, USA; 
*South China Institute of Botany, CAS, Guangzhou, 510650). The Sciences of Complexity and 
Ecological Applications. This papers discusses the problem of complexity and reviews some of the 
major developments in the sciences of complexity in recent years. It focuses on the main tenets 
and charaetéristicstéfthe theory of complex adaptive systems and the theory of self-organized criti- 
cality. Based on these discussions, a self-organized criticality-hierarchy continuum hypothesis is 
proposed in which most ecological systems occur towards the hierarchy end. Furthermore, mov- 
ing from the self-organized criticality end to the hierarchy end, spatial heterogeneity, component 
diversity, system stability, and the relative significance of external forces and constraints tend to 
increase. The application and development of the theory of complexity in the context of ecological 
and environmental issues may well be one of the most challenging and significant research foci for 


ecology in the new millennium. 


与 我 曾 想像 的 全 然 不 同 ， 科 学 的 进步 并 不 只 是 依赖 于 细致 的 
观察 、 精 确 的 实验 ， 以 及 据 此 提炼 出 的 理论 。 它 始 于 观察 者 创造 
的 一 个 抽象 世界 或 其 片断 ， 然 后 与 基于 现实 世界 的 实验 结果 进行 
对 照 。 正 是 这 种 想像 与 实验 间 的 不 断 对 话 ， 才 使 人 们 形成 了 对 客 
观 世 界 渐 趋 完美 的 理解 。 

一 一 引 自 法 国 分 子 生 物 学 家 Francois Jacob, 1998 


一 、 前 言 

人 类 面临 着 环境 、 政 治 、 经 济 、 社 会 等 各 种 各 样 的 复杂 性 问题 的 挑战 。 纵 观 生物 学 、 医 
学 、 数 学 、 物 理学 、 化 学 、 工 程 学 、 经 济 学 、 政 治学 、 哲 学 、 社 会 学 、 决 策 科 学 、 计 算 机 科 

*。 6 ， 
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学 及 人 工 智能 等 领域 ， 科 学 家 们 正在 探索 这 样 的 问题 : 是 否 存 在 任何 普遍 理论 能 够 帮助 我 们 
理解 种 类 繁多 的 复杂 现象 ? 复杂 性 科学 (the sciences of complexity， 简 称 复杂 学 ， 见 Cowan 
4 1994; 张 知 彬 等 ，1998) 是 一 门 新 兴 的 极度 概括 的 综合 性 学 科 ， 其 主要 目的 就 是 回答 上 
述 问 题 。 复 杂 性 科学 专门 研究 复杂 现象 或 复杂 系统 ， 以 寻找 一 般 性 规律 ， 因 而 涉及 诸多 学 
科 。 对 于 那些 渴望 理解 和 对 付 复杂 现象 的 人 们 来 说 ， 复 杂 学 可 谓 是 理论 基础 所 在 ， 妙 计 锦 宫 
之 贮 。 这 一 新 兴学 科 吸 引 了 来 自 不 同 领域 的 杰出 科学 家 对 其 理论 框架 和 研究 方法 的 探索 ， 并 
”正在 形成 各 种 各 样 有 关 复 杂 系 统 的 新 概念 和 新 理论 。 
生态 系统 的 组 成 单元 数目 多 ， 且 不 尽 相 同 ， 单 元 间 常 常 存在 强烈 的 非 线性 相互 作用 。 生 
态 系统 中 反馈 与 调节 的 方式 多 样 且 不 断 变化 ， 系 统 组 份 与 相关 过 程 也 往往 表现 出 高 度 的 时 空 
” 蜡 质 性 。 一 般 而 言 ， 随 着 生物 进化 ， 群 落 演 蔡 过 程 趋 于 更 加 复杂 化 ， 并 表现 出 对 环境 的 适应 
性 。 以 上 几 个 特征 使 生态 系统 成 为 自然 界 最 复杂 的 系统 之 一 (0O”Neill 等 ，1986; Wu 和 
Loucks，1995; Wu, 1999), RRERARERRAR, 那么 我 们 自然 会 问 : 复杂 性 理论 对 
一 生态 学 有 何 指导 意义 ? 生态 复杂 性 研究 对 复杂 性 理论 能 做 些 什么 贡献 呢 ? 本 文 将 针对 这 些 问 
题 ， 就 复杂 性 科学 的 一 些 新 进展 及 其 在 生态 学 中 的 应 用 做 一 简要 讨论 。 


二 、 复 杂 性 及 复杂 性 科学 


1. 什么 是 复杂 性 


复杂 系统 通常 具有 大 量 组 分 ， 而 且 组 分 间 存 在 非 线性 相互 作用 ， 从 而 使 得 系统 能 够 表现 
出 聚 现 特征 (emergent properties) 。 所 谓 突现 特性 是 指 单 任 研究 组 分 不 可 能 获得 的 系统 的 聚 
合 特征 ， 它 是 多 组 分 非 线 性 作用 的 结果 ， 也 是 复杂 系统 “整体 ”大 于 所 有 组 分 之 “总 和 ”的 
根本 原因 。 复 杂 性 就 是 复杂 系统 的 特征 和 属性 。 一 个 较 全 面 的 复杂 性 概念 除了 包含 复杂 系统 


单元 总 数 
ward 
关系 总 数 和 特征 


价值 观 和 信念 
兴趣 

能 力 
概念 和 感 观 


Hl 系统 复杂 性 的 组 分 : 组 成 单元 数目 的 多 寡 ， sahil hiatal cad 以 及 人 为 因素 都 可 能 导致 系统 
的 复杂 性 ( 引 自 Flood，1987) 
的 固有 属性 外 ， 还 应 包括 观察 者 或 研究 者 的 特征 (图 1)。 这 是 因为 对 客观 系统 复杂 性 的 表 
述 及 其 特征 不 可 避免 地 受到 研究 者 的 兴趣 、 能 力 ， 以 及 学 术 观点 和 信仰 的 影响 。 尽 管 科学 家 
追求 客观 真理 ， 科学 最 终 还 是 客观 世界 和 一 群 有 特殊 爱好 和 追求 的 人 们 相互 作用 的 结果 。 因 
此 ， 认 清 科 学 家 作为 观察 者 在 研究 结果 中 的 作用 是 十 分 重要 的 ， 这 往往 也 是 被 忽略 的 一 点 。 
下 7 . 


复杂 性 


Weaver (1948) 依据 系统 的 组 成 结构 特征 把 复杂 性 分 为 三 类 ， 即 有 组 织 简单 性 (crga- 
nized simplicity) 、 有 组 织 复 杂 性 (organized complexity) 和 无 组 织 复 杂 性 〈disorganized com- 
plexity). 355 Weinberg (1975) 提出 的 小 数 系统 (small-number systems), 中 数 系统 (mid- 
dle-number systems) 和 大 数 系统 (large-number systems) 相对 应 。 小 数 系统 的 组 分 数量 少 ， 
相互 作用 方式 简单 ， 常 表现 出 有 组 织 简单 性 ， 因 此 可 以 用 传统 的 数学 分 析 方 法 来 研究 (+ 
顿 力 学 ) 。 大 数 系统 中 的 组 成 成 分 数量 庞大 ， 但 各 组 分 行为 高 度 自由 ， 表 现 出 随机 性 ,产生 
所 谓 的 无 组 织 复杂 性 。 这 类 复杂 性 问题 可 用 统计 方法 来 有 效 处 理 (如 统计 物理 学 )5 然而 大 
多 数 生 态 学 与 环境 科学 中 所 要 处 理 的 系统 是 中 数 系 统 ， 它 们 表现 出 有 组 织 复 杂 性 (Allen 和 
Starr, 1982; O’ Neill 等 ，1986; Flood，1987) 。 一 方面 ， 用 简单 数学 分 析 方 法 不 能 对 付 此 


类 系统 中 的 大 量 成 分 ; 另 一 方面 ， 传 统统 计 方 法 又 不 宜 用 来 研究 中 数 系统 组 分 间 的 非 线性 相 、 


互 作用 。 等 级 理论 认为 ， 要 处 理 此 类 复杂 性 ， 要 么 是 把 中 数 系统 转化 为 小 数 系统 ， 要 和 是 发 
展 出 与 简单 数学 分 析 和 统计 方法 本 质 上 不 同 的 新 方法 (Wu，1999)。 系 统 科 学 正 是 为 了 解决 
这 种 有 组 织 复 杂 性 而 发 展 起 来 的 (Weinberg，1975; Flood 和 Carson, 1993), 系统 方法 强调 
过 程 与 动态 ， 在 处 理工 程 、 社 会 、 经 济 与 生态 系统 中 复杂 的 反馈 与 非 线性 相互 作用 时 颇 为 有 
效 ， 但 在 需 考 虑 空间 异 质 性 的 情况 时 又 有 局 限 性 。 


据 系统 结构 本 身 是 否 随时 间 而 变 和 变化 方式 的 差异 ， 还 可 以 区 分 出 静态 复杂 性 - 飞 static — 


complexity)、 动 态 复 杂 性 (dynamic complexity) 和 和 上 自 组 织 复 杂 性 (self-organizing complexi- 
ty) 。 静 态 复杂 性 指 一 个 系统 的 组 成 及 其 结构 的 多 样 性 ， 不 直接 涉及 系统 的 功能 和 动态 。 动 
态 复杂 性 强调 系统 的 功能 及 时 间 格 局 ， 但 系统 结构 本 身 不 因 时 间 而 变 。 自 然 界 中 的 许多 系统 
与 其 赖 以 存在 的 环境 协同 进化 ， 而 且 组 分 间 的 非 线性 相互 作用 导致 系统 的 突现 特性 (Nicolis 


和 Prigogine, 1989; Levin，1999)。 这 些 聚 现 特征 又 可 以 引起 系统 结构 及 功能 的 变化 ,产生 


所 谓 的 自 组 织 复杂 性 。 这 类 复杂 性 是 生物 学 家 最 感 兴趣 的 ， 也 是 目前 复杂 性 科学 的 主要 研究 
对 象 。 需 要 指出 的 是 ， 尽 管 人 们 通常 似乎 把 复杂 性 看 作 是 复杂 系统 的 属性 ， 简 单 的 物理 系统 
在 发 生 相 变 或 处 于 临界 态 时 表现 出 突现 和 自 组 织 特征 ， 其 行为 足 可 谓 复杂 。 因 此 ， 复 杂 性 概 
念 应 注重 于 与 系统 行为 复杂 性 有 关 的 特征 (Nicolis 和 Prigogine, 1989). 


2. 复杂 性 科学 


详 贝 尔 经 济 学 奖 得 主 ， 等 级 理论 的 集大成 者 之 一 ，Herbert A. Simon (1996) 把 20 世纪 
有 关 复 杂 性 的 研究 分 为 三 个 阶段 。 第 一 阶段 是 第 一 次 世界 大 战 后 ， 以 “整体 论 ” (holism)、 
“ 完 形 论 ”( 或 格式 塔 ，Gestalts)、“ 创 世 进 化 ”(creative evolution) 等 概念 和 术语 为 代表 ， 具 
有 强烈 反 “还 原 论 ” (reductionism) 的 色彩 。 第 二 个 阶段 出 现在 第 二 次 世界 大 战 后 ， 以 “ 普 
通 系 统 论 ”(general systems)、“ 信 息 论 ” (information)、“ 控 制 论 ”(cybernetics) 和 “反馈 ” 
(feedback) 等 理论 和 概念 为 特征 ， 主 要 强调 反馈 及 平衡 过 程 在 维持 系统 稳定 性 方面 的 作用 。 
现在 的 复杂 性 研究 的 兴趣 则 聚焦 于 复杂 性 的 产生 、 维 持 机 理 以 及 研究 方法 诸 方面 。 近 30 年 
来 ， 各 种 有 关 复 杂 性 的 观点 和 理论 不 断 涌现 ， 如 “等 级 理论 ” “FEMA” © (dissipative 
structures)、“ 上 自 组 织 临 界 理论 ” (theory of self-organized criticality), “By” chaos), “K 
变 ” (catastrophe)、“ 分 形 ” (fractals)、“ 细 胞 自动 机 ” (cellular automata) 和 “遗传 算法 ” 
(genetic algorithms) 等 。 这 些 理论 或 概念 强调 了 复杂 性 研究 的 不 同 侧面 ， 也 在 一 定 程 度 止 反 
映 了 当今 复杂 性 科学 的 指导 思想 和 研究 手段 。 现 在 所 说 的 复杂 性 科学 可 以 认为 是 Simon 所 言 
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ao 


的 复杂 性 研究 第 三 阶段 的 聚焦 点 。 

近年 来 出 现 的 许多 有 关 复 杂 性 的 概念 和 理论 实质 上 性 20 世纪 60 年 代 和 70 年 代 盛 行 的 
三 大 论 (系统 论 、 信 息 论 和 控制 论 ) 专 及 非 线 性 非 平 衡 态 热力 学 有 千 丝 万 缕 的 联系 。 远 离 热 
力学 平衡 态 的 非 线性 开放 系统 可 以 表现 出 自 组 织 行为 ， 它 们 通过 不 断 从 外 界 吸收 能 量 来 维持 
其 组 织 状态 ， 形 成 耗 散 结构 (Nicolis 和 Prigogine, 1977, 1989; Prigogine, 1978)。 例 如 ， 
生态 系统 不 断 地 与 外 界 交 换 能 量 与 物质 ， 使 它 远离 热力 学 平衡 态 ， 表 现 出 结构 和 功能 上 的 有 
序 性 。 这 也 是 生态 系统 等 级 结构 产生 的 热力 学 理论 基础 〈 邬 建国 ，1991; O”Neill 等 ， 
1986). 自 组 织 性 、 临 界 性 、 相 变 和 稳定 性 都 是 复杂 学 中 的 重要 概念 ， 近 年 来 ， 在 复杂 性 研 
RPA WHI, Bak 等 (1987) 甚至 认为 自 组 织 临 界 性 是 自然 界 的 普遍 现象 ,是 复杂 系统 
有 未 质 的 东西 。 目 前 ， 复 杂 性 研究 在 方法 上 也 逐渐 形成 了 明显 的 特色 ， 如 细胞 自动 机 法 〈 简 
称 CA 法 ) 遗传 算法 (简称 GA 法 )、 人 工 生 命 系 统 (artificial life), HAF (game theory), 
AI IL (fractal geometry) 等 。 对 于 生态 学 来 说 ， 目 前 的 一 系列 著作 和 论文 似乎 代表 着 又 
一 次 复杂 性 理论 和 实践 研究 热潮 的 开始 (Hartvigsen 等 ，1998; Levin, 1999). 


三 、 复 杂 适 应 系统 
美国 圣 特 菲 研究 所 (Santa Fe Institute, SFI) 是 目前 复杂 性 科学 研究 的 “圣地 。 该 研 


究 所 是 在 美国 Los Alamos 国家 实验 室 的 数位 资深 物理 学 家 和 诸 贝 尔 奖 获得 者 Murray Gell- 


Mann 的 创 导 下 于 1984 年 建立 的 。SFI 旨 在 将 传统 科学 方法 与 现代 计算 机 技术 结合 起 来 ， 进 


|. 行 多 学 科 的 复杂 系统 研究 。SFI 科 学 家 认为 ， 从 物理 学 到 化 学 、 生 物 学 、 社 会 学 、 经 济 学 等 


领域 的 复杂 现象 和 行为 来 自 于 自 组 织 、 突 现 和 适应 请 过 程 ， 故 它们 是 “复杂 适应 系统 ” 
(complex adaptive systems, CAS; 见 Waldrop, 1992; Cowan 等 ，1994) 。Gell-Mann (1994) 
认为 复杂 适应 系统 应 具有 以 下 特征 : @ 系 统 是 开放 的 ， 即 与 其 环境 有 能 量 和 物质 交换 ; OR 
统 能 识别 其 动态 过 程 中 的 一 些 规律 性 ; @@ 系 统 将 无 规律 的 信息 作为 随机 信息 处 理 (KER 
息 确 实 如 此 ); 外 系统 具有 记忆 、 学 习 和 产生 对 策 的 能 力 。Levin (1999) 认为 复杂 适应 系统 
是 一 个 由 多 种 异 质 成 分 组 成 的 聚合 体 ， 其 结构 和 功能 来 源 于 两 个 过 程 的 相对 均衡 : 一 是 多 种 
力量 使 系统 不 断 产 生 组 成 成 分 的 多 样 性 ， 二 是 系统 在 局 部 相互 作用 主导 下 对 这 一 多 样 性 进行 
筛选 。 复 杂 适 应 系统 的 主要 特征 是 自 组 织 过 程 《 即 小 尺度 上 的 局 部 相互 作用 导致 大 义 度 上 有 
序 性 的 产生 ) ， 而 这 种 自 组 织 过 程 往往 由 于 不 同 的 房 更 事件 而 产生 多 种 不 同 的 结果 (Kauff- 
man, 1993; Levin，1999)。 


Levin (1999) 指出 ， 复 杂 适 应 系统 具有 四 大 要 素 : 异 质 性 、 非 线性 、 等 级 结构 和 流 ， 


它们 是 系统 产生 自 组 织 行为 的 根本 原因 。 也 就 是 说 ， 系统 通常 是 通过 异 质 成 分 间 非 线性 作用 
而 自 组 织 成 等 级 结构 ， 而 这 一 一 结构 又 支配 组 成 成 分 间 的 能 量 、 物质 和 信息 流 ， 同时 也 受 其 影 
啊 。 因 此 ， 复杂 适应 系统 最 本 质 的 特性 是 自 组 织 if; 通过 自 组 织 ， 系 统 的 整体 属性 由 局 部 成 
分 间 的 非 线性 相互 作用 产生 ， 而 系统 又 能 通过 反馈 作用 或 增加 新 的 限制 条 件 来 影响 成 分 间 相 
互 作用 关系 的 进一步 发 展 。 因 此 ， 自 组 织 过 程 包括 “人 旧 约束 ”的 破除 和 “新 秩序 ”的 建立 。 
在 复杂 适应 系统 中 ,“ 破 除 ” 引 发 “重建 ",， 有 序 出 自 无 序 。 这 种 自 组 织 性 不 是 系统 “ 自 上 而 
下 ”的 “预定 目标 "， 而 是 由 于 组 成 成 分 之 间 相 互 作用 产生 的 “ 自 下 而 上 ”的 集体 效应 所 不 
可 避免 的 结果 。 

Brown (1994) 认为 生态 系统 是 复杂 适应 系统 的 典型 范例 ， 因 为 生态 系统 具有 如 下 的 五 
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个 特征 : 四 具有 大 量 的 组 分 ; @ 是 开放 系统 ， 通 过 不 断 地 与 环境 进行 能 量 、 物 质 和 信息 交换 
而 保持 远离 热力 学 平衡 态 ; 加 具有 适应 性 ， 即 生态 系统 通过 其 生物 组 分 能 够 对 环境 变化 作出 
行为 或 遗传 上 的 响应 ;加 由 于 生物 系统 演化 和 其 他 原因 ， 生态 系统 发 展 的 历史 不 可 逆转 ;3 © 
具有 大 量 复杂 的 非 线性 关系 。Brown 指出 ,“ 复 杂 适 应 系统 的 一 个 共性 就 是 ,， “革新 ”违背 守 
恒定 律 的 必然 结果 ， 从 而 冲破 对 系统 的 束缚 ， 使 系统 复杂 性 逐渐 演化 。 进 化 革新 打破 了 原先 
存在 的 各 种 约束 ， 使 有 机 体能 够 获取 更 多 的 物质 与 能 量 ， 从 而 使 系统 离 热力 学 平衡 态 更 远 ， 
多 样 性 和 复杂 性 更 高 。” 上 述 特性 确实 使 生态 系统 成 为 无 可 非议 的 复杂 适应 系统 。Levin 
(1999) 进而 指出 ， 生 态 系统 和 生物 圈 本 身 是 复杂 适应 系统 的 典型 代表 ， 在 这 样 的 系统 中 ， 


大 尺度 上 的 格局 是 由 小 斥 度 上 的 局 部 相互 作用 和 选择 过 程 所 产生 的 。 理 解 环境 条 件 和 自 组 织 ， 


因素 在 确定 系统 整体 特征 中 的 相对 重要 性 是 十 分 重要 的 。 他 认为 ， 人 类 极度 经 营 的 生态 系统 
(如 农田 和 林地 ) ， 就 不 是 完全 的 复杂 适应 系统 ， 因 为 其 简化 的 结构 并 不 是 内 在 产生 的 ,而 是 
人 为 设计 的 。 所 以 ， 这 些 系统 缺乏 适应 性 ， 对 干扰 的 抵抗 力 比较 弱 〈 如 病虫害 爆发 就 很 易 使 ， 
OREN ABER). Levin (1999) 论述 了 有 关 生 态 系统 作为 复杂 适应 系统 的 6 个 基本 问题 ， 

(1) 自然 界 存在 什么 样 的 格局 ? 

(2) 这 些 格局 是 否 仅 由 局 部 时 空 因素 决定 ， 其 发 展 历史 也 起 重要 作用 吗 ? 

(3) 生态 系统 是 如 何 自 组 织 的 ? 

(4) 进化 过 程 对 生态 系统 的 自 组 织 结构 有 何 影响 ? 

(5) 生态 系统 结构 和 功能 间 有 何 关 系 ? 

(6) 进化 是 否 增加 生态 系统 的 恢复 力 〈 稳 定性 )? 

用 传统 系统 途径 来 分 析 生 态 系 统 时 ， 生 物 多 样 性 和 空间 异 质 性 往往 被 整合 进 同 质 的 
“ 库 ” 和 “ 流 ” 中 ， 因 此 忽略 了 组 分 的 应 变性 和 适应 性 对 系统 宏观 特征 的 影响 过 程 。 与 此 不 
同 ， 复 杂 适 应 系统 理论 明确 强调 多 样 性 、 异 质 性 及 适应 性 对 系统 宏观 行为 的 影响 ， 为 研究 非 
线性 动态 系统 的 结构 、 功 能 和 动态 提供 了 一 个 新 途径 。1998 年 ， 生 态 系统 杂志 (Ecosys- 
tems) 出 版 了 关于 CAS 及 其 生态 学 应 用 的 专刊 (Hartvigsen 等 ，1998) ， 就 CAS 理论 及 其 在 
生态 学 中 的 应 用 做 了 讨论 。 例如 ，Bonabeau (1998) 讨论 了 社会 性 昆虫 群体 自 组 织 格局 的 形 
成 及 其 维持 机 理 ， 认 为 蚂蚁 通过 个 体 间 的 交流 和 自 组 织 产生 社 群 行为 ， 体 现 了 CAS 的 三 个 
重要 特征 ， 即 突现 特性 。Jansen (1998) 讨论 了 如 何 用 CAS 去 管理 相互 作用 和 协同 进化 的 社 
会 与 生态 系统 ， 并 用 遗传 算法 模拟 了 两 种 管理 情况 下 系统 的 适应 行为 。 显 然 ， 生 态 系统 与 复 
杂 适 应 系统 在 概念 上 吻合 。 然 而 ， 就 目前 来 说 ， 这 一 理论 在 生态 学 中 的 应 用 主要 还 局 限 在 概 
IKE Eo 复杂 适应 系统 理论 能 否 增进 我 们 对 生态 学 中 复杂 现象 的 理解 还 有 待 于 深信 探究 。 
Levin (1999) 认为 把 生态 系统 作为 复杂 适应 系统 来 理解 和 研究 不 只 是 创造 了 一 个 新 名 词 ， 
它 会 给 生态 学 家 带 来 新 的 启迪 。 


四 、 自 组 织 临 界 性 


自 组 织 临 界 理论 (self-organized criticality, SOC) 是 一 个 有 趣 且 影响 较 大 的 理论 。 该 
论 认 为 ， 由 大 量 相互 作用 成 分 组 成 的 系统 会 自然 地 加 晶 组 乡 只 临界 态 发 展 ; 二 和 
临界 态 时 ， 即使 小 的 干扰 事件 也 可 引起 系统 发 和 二 :系列 灾变 。 Bak 等 人 (1988; Bak, 1996) 
用 著名 的 “He BAL? (sandpile mala) 来 形象 地 说 明 自 组 织 1 临界 态 的 形成 和 特点 (图 2)。 
设想 在 一 块 平 台 上 上 缓 缓 地 添加 沙 粒 ， 一 个 沙 扒 逐渐 形成 。 开 始 时 ， 由 于 沙 堆 平 矮 ， 新 添加 的 
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H2 自 组 织 临界 理论 的 沙 堆 模式 (根据 Bak, 1996 KH) 
沙 粒 落下 后 不 会 滑 得 很 远 。 但 是 ， 随 着 沙 堆 高 度 的 增加 ， 其 坡度 也 不 断 增 加 ， 而 沙 裔 的 规模 
也 相应 增 大 ， 但 这 些 沙 崩 仍 然 是 局 部 性 的 。 到 一 定时 候 ， 沙 堆 的 坡度 达到 一 个 临界 值 〈( 即 对 
于 一 个 有 限 大 的 平台 来 说 ， 添 加 沙 粒 和 沙 粒 散落 平台 的 平均 速率 相等 )。 这 时 ， 新 添加 一 粒 
沙子 〈 代 表 来 自 外 界 的 微小 干扰 ) RES RAMA DOU, DBR BLE, ABI 
及 整个 沙 堆 表面 的 所 有 沙 粒 。 这 时 的 沙 堆 系统 处 于 “ 自 组 织 临界 态 "”。 有 趣 的 是 ， 临 界 态 时 
沙 甬 的 大 小 与 其 出 现 的 频率 呈 寡 函数 关系 ， 即 : 

N(s) cc s* 
式 中 N 是 大 小 为 * 的 沙 崩 的 数量 ，r 是 一 个 常数 。 

所 谓 “ 自 组 织 ” 是 指 该 状态 的 形成 主要 是 由 系统 内 部 组 分 间 的 相互 作用 产生 ， 而 不 是 由 
任何 外 界 因素 控制 或 主导 所 致 。 所 谓 “临界 态 ”是 指 系统 处 于 一 种 特殊 敏感 状态 ， 微 小 的 局 
部 变化 可 以 不 断 放 大 、 扩 延至 整个 系统 。 也 就 是 说 ， 系 统 在 临界 态 时 ， 其 所 有 组 分 的 行为 都 
相互 关联 。 临 界 态 概 念 与 “ 相 变 ” (phase transition) 密切 联系 ; 相 变 是 由 量变 到 质变 的 过 
程 ， 而 临界 态 正 是 系统 转变 时 刻 的 特征 。 因 为 在 临界 态 时 ， 系 统 内 事件 天 小 与 其 频率 之 间 是 
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寡 函 数 关系 ， 这 时 系统 不 存在 特征 尺度 (characteristic scales); 也 就 是 说 事件 发 生 在 所 有 
REb, RERERK (AE f (2) =2%, f (ke) /f (x) =k; BOS (x) ATE 
5 x HX). Bak (1996, KIL Bak 和 Chen, 1991) 还 把 自 组 织 临 界 态 与 分 形 结构 联系 在 一 
起 ， 并 毫 不 含糊 地 指出 分 形 结构 是 自 组 织 临 界 态 在 空间 上 的 “指纹 “。 因 此 ， 根 据 Bak 所 见 ， 
宕 函数 关系 和 分 形 结构 分 别 可 用 来 作为 识别 自 组 织 临 界 态 是 否 存在 的 充 要 条 件 〈 后 面 我 们 将 
讨论 这 是 欠 妥 的 )。Bak (1996) 认为 ， 自 组 织 临 界 理论 可 以 解释 诸如 地 震 、 交 通 阻 塞 、 金 
融 市 场 、 生 物 进 化 和 物种 灭绝 过 程 以 及 生态 系统 动态 诸 现象 ， 并 认为 SOC 是 目前 描述 动态 
系统 整体 性 规律 的 “惟一 的 模型 或 数学 表达 ”"。 与 混沌 行为 不 同 ， 自 组 织 临 界 态 是 一 个 吸引 
bk (attractor) ， 即 使 改变 初始 条 件 ， 系 统 最 终 都 会 达到 这 一 临界 态 。Bak 反复 指出 , “复杂 
系统 必然 在 所 有 时 空 尺 度 上 具有 信息 ， 简 言 之 ， 复 杂 性 就 是 临界 性 ";“ 自 组 织 临界 性 是 自然 
界 趋 向 最 大 复杂 性 的 驱动 力 ”(Bak，1996) 。 

就 生态 系统 来 说 ， 直 接 支 持 自 组 织 临 界 性 理论 的 证 据 尚 乏 。Soie 等 〈1995) 发 现 热带 雨 
林 林 冠 空间 结构 表现 出 多 重 分 形 (multifractal) 特征 ， 从 而 推论 这 是 该 生态 系统 自 组 织 临 界 
状态 在 空间 上 的 反映 。Keitt 和 Marquet (1996) -分 析 了 夏威夷 群岛 鸟 类 引入 和 灭绝 的 历史 资 
料 ， 发 现 鸟 种 灭绝 事件 的 大 小 和 出 现 频率 符合 需 函 数 关系 (只 有 7 个 数据 点 !)。 由 此 ， 他 们 
认为 这 些 岛屿 上 鸟 种 灭绝 可 视 作 是 生态 系统 自 组 织 临 界 态 的 属性 ; 具体 地 说 ， 是 由 内 部 因素 
(如 种 间 竞 争 ) 引起 ， 而 不 是 人 类 干扰 〈 如 土地 利用 变化 ) 所 致 。J6rgensen 等 (1998) 发 现 
菲律宾 Lanao 湖 中 净 初 级 生产 力 (NPP) 变化 的 强度 与 频率 间 呈 需 函 数 关系 ， 因 此 认为 这 个 
湖泊 系统 处 于 自 组 织 临 界 态 。Nikora (1999) 在 研究 新 西 兰 一 些 景 观 的 格局 特征 时 发 现 ， 
缀 块 大 小 的 频率 分 布 服从 寡 函 数 关 系 ， 而 且 不 同 景观 特征 〈 如 植被 和 水 文 特征 ) AIRE 


现 出 相似 的 分 形 特征 。 因 此 ， 他 们 猜测 作用 于 不 同 尺 度 上 的 不 同 机 理 产 生 了 不 同 的 景观 格 . 


局 ， 但 其 分 形 特 征 相 似 ， 而 自 组 织 临 界 性 理论 是 解释 这 一 景观 绥 块 性 的 合理 理论 构架 。 上 述 
研究 非常 有 趣 ， 但 由 于 缺乏 对 过 程 和 机 制 的 考虑 ， 有 不 少 推测 的 成 分 ， 似 乎 还 难以 作为 证 明 
这 些 生态 系统 确实 处 于 自 组 织 临界 态 的 直接 证 据 。 

那么 ， 自 组 织 临 界 态 真 像 Per Bak 所 描述 的 那样 ， 遍 及 自然 界 ， 是 复杂 性 之 源 ， 多 样 性 
之 动力 吗 ? 自然 界 或 生态 系统 真是 像 沙 堆 那样 形成 和 运转 吗 ? 这 些 问 题 的 完整 答案 有 待 于 进 
一 步 研究 ， 但 近年 来 的 不 少 研 究 已 表明 Bak 所 代表 的 SOC 理论 似乎 有 言 过 其 实 之 嫌 。Jensen 
(1998) 认为 ， 究 竟 什 么 是 SOC 尚 缺 乏 一 个 被 普遍 接受 的 明确 定义 ; 虽然 SOC 理论 将 自 组 
织 、 临 界 性 和 复杂 性 这 三 个 极为 有 趣 的 概念 联系 在 一 起 ， 但 还 缺乏 一 个 像 平 衡 态 统计 力学 模 
型 那样 的 数学 构架 。Bak 等 认为 ， 复 杂 动 态 系统 的 行为 与 热力 学 系统 在 相 变 温度 时 的 情形 相 
Fl; 不论 这 些 系统 的 绝对 空间 尺度 多 大 (大 到 宇宙 ， 小 到 沙 堆 或 分 子 系统 )， 它 们 都 将 自 组 
织 到 这 种 临界 态 。 然 而 ， 从 沙 堆 例 子 可 以 悟 出 ， 若 要 保证 系统 达到 SOC 状态 ， 外 部 驱动 过 
程 必须 比 系统 内 部 组 分 间 的 相互 作用 过 程 要 缓慢 得 多 (Jensen，1998)。 但 是 ， 自 然 界 中 的 
WRaACSREN, MH. B. BR. AAA CW Wermer, 1999), Alt, 并非 所 有 多 组 分 : 
非 线 性 耗 散 系统 都 处 于 或 趋 于 自 组 织 临 界 状态 。Jensen (1998) UA, SOC 只 可 能 出 现在 那 
些 具 有 许多 相互 密切 作用 的 组 分 、 存 在 局 部 国 限 特征 、 并 为 外 部 因素 缓 缓 驱动 的 系统 一 个 
典型 的 例子 就 是 地 震 ) ， 即 所 谓 的 'SDIDT AZ (slowly driven, interaction-dominated thresh- 
old systems) 。 尽 管 近年 来 不 少 作者 声称 他 们 对 实际 数据 的 分 析 支 持 SOC 普遍 存在 的 论点 ， 
但 这 些 研究 的 前 提 假 设 都 是 : FERPA A (SOC) 分 形 结构 。 然 而 ， 寡 函数 关系 或 分 形 结 构 
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FE TESTA BE 56 RE OE St A FF BAA I FARKAS (Raup, 1997; Jensen, 1998). 
即使 在 三 些 影响 颇 广 的 SOC 文献 中 (如 Bak, 1996; Sole 等 ，1997)， 尚 存在 种 种 资料 引用 、 
稚 析 和 解释 方面 的 错误 〈 详 见 Raup, 1997; Kirchner 和 Weil，1998)。 将 SOC 理论 应 用 到 
生态 学 研究 时 ， 上 述 几 个 方面 的 问题 必须 要 明确 地 认识 到 。 

无 论 如 和 何 ， 许 多 复杂 的 生态 学 现象 是 不 可 能 由 自 组 织 临 界 理论 来 解释 的 。 难 以 想像 所 有 
具有 自 组 织 特征 的 物理 和 生物 系统 都 像 堆 沙 堆 一 样 向 自 组 织 临 界 态 演 化 ! Bak 得 出 如 此 极端 
的 诊断 的 原因 之 一 ， 就 是 他 完全 忽略 了 格局 和 过 程 的 多 尺度 特征 及 其 对 系统 动态 的 重要 影 
栅 时 与 等 级 理论 或 其 他 整体 论 观点 不 同 ， 自 组 织 临界 理论 认为 复杂 系统 中 “ 自 上 而 下 ”的 约 
束 作用 对 系统 动态 的 控制 根本 不 重要 ， 这 显然 与 许多 生态 学 现象 不 相 吻 合 。 
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图 3 自 组 织 临界 性 -等 级 结构 连续 带 假说 (SOC-Hierarchy Continuum Hypothesis) 
五 、 讨 论 与 结论 


复杂 适应 系统 是 目前 复杂 性 科学 研究 中 的 主要 对 象 。 复 杂 适 应 系统 可 由 一 种 状态 转变 为 
另外 一 种 性 质 明显 不 同 的 状态 ， 这 类 似 于 物理 学 中 的 相 变现 象 。 如 前 所 述 ， 自 组 织 临界 理论 
也 与 相 变 概念 密切 相关 ,但 SOC 的 重点 在 于 事件 发 生 的 频率 与 大 小 之 间 的 寡 函 数 关系 上 。 
临界 现象 在 自然 界 中 非常 普遍 ， 近 年 来 引起 了 生态 学 家 们 的 广泛 注意 ( 邬 建国 ，2000)。 与 
耗 散 结构 理论 一 样 ， 复 杂 适 应 系统 理论 强调 “有 序 来 自 无 序 "， 这 一 特点 意味 着 这 些 复杂 系 
统 能 够 在 其 发 展 和 成 熟 过 程 中 ， 通 过 内 部 因素 的 相互 作用 而 表现 出 临界 现象 。 这 与 渗透 理论 
和 空间 相 变 理论 在 概念 上 是 相同 的 。 例 如 ， 当 景观 联结 度 增加 到 某 一 临界 值 时 ， 景 观 格局 及 
其 相应 的 功能 特征 就 会 发 生 显著 的 骤然 变化 ( 邬 建 国 ，2000)。 

目前 ， 自 组 织 临界 性 、 等 级 组 织 与 稳定 性 间 的 关系 尚 不 明确 。Levin (1999) 认为 ， 自 
组 织 临界 性 不 可 能 是 自然 界 中 的 一 种 普遍 属性 。 例 如 ， 强 烈 的 外 部 干扰 可 使 种 间 竞 争 关系 局 
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部 化 ， 从 而 使 物种 之 间 的 关联 度 下 降 ， 而 相似 的 效应 也 可 由 非常 强烈 的 内 部 作用 引起 ， 如 强 
烈 的 竞争 关系 会 使 物种 在 空间 分 布 上 相对 隔离 (Levin，1999)。 当 种 间 关 联 度 下 降 后 ， 和 干扰 
的 影响 就 会 被 削弱 ， 系 统 出 现 大 规模 波动 或 突变 的 可 能 性 就 得 以 减 小 或 避免 。 因 此 ,，Levin 
认为 ， 人 们 在 自然 界 所 观察 到 的 系统 是 各 种 各 样 的 : 有 一 些 接近 自 组 织 临 界 态 ,一 些 具有 等 
级 组 织 或 模块 化 (modularized) 结构 (KL Wu，1999) ， 而 大 部 分 系统 则 介 于 两 种 情况 之 间 。 

我 们 赞同 Levin 的 观点 ， 但 认为 大 部 分 生态 学 系统 在 不 同 程度 上 具有 等 级 结构 8。 这 里 ， 
我 们 在 Levin (1999) 的 基础 上 进 一 步 提出 自 组 织 临 界 态 — 等 级 结构 连续 带 假说 (SOC-hier- 
archy continuum hypothesis)。 如 图 3 frm. we 假说 认为 ，SOC 系统 与 等 级 系统 分 别 代 表 系 
统 结构 连续 带 的 两 极 ， 随 着 系统 的 等 级 结构 化 程度 增强 ， 系 统 自 组 织 临界 性 逐渐 减弱 大 多 
数 生态 系统 即 不 完全 是 SOC 型 ， 也 不 完全 是 等 级 型 ， 而 是 兼 具 两 者 的 某 些 特征 。 然 而 ， 我 
们 认为 等 级 结构 特征 在 生态 系统 中 更 为 普遍 (图 3)。 这 是 因为 ， 一 般 来 说 ， 等 级 结构 可 以 
容纳 更 大 的 空间 异 质 性 和 多 样 性 ， 而 且 可 以 增加 非 线性 系统 的 稳定 性 (阻力 、 恢 复 力 、 持 续 
力 和 恒定 度 ) ( 详 见 邬 建国 ，1996; Wu，1999)。 对 于 SOC 系统 而 言 ， 环 境 因素 对 系统 动态 
的 影响 是 微弱 的 、 缓 慢 的 、 非 主导 的 ， 但 在 等 级 系统 中 其 作用 可 以 是 多 样 的 、 非 常 重要 的 。 
虽然 上 述 观点 只 是 猜测 ， 但 我 们 希望 这 一 等 级 观点 能 为 更 深入 地 研究 系统 的 行为 和 探索 生态 
学 复杂 性 提供 一 些 启 示 。 
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物种 分 布 和 丰 度 的 天 系 


何 芳 良 
(加 拿 大 自然 资源 部 太平 洋 林 业 中 心 ) 


摘要 物种 的 分 布 区 域 、 体 型 大 小 和 丰 度 是 物种 基本 的 生物 和 生态 学 参数 。 近 年 来 ,生态 学 


家 对 这 些 参 数 在 大 空间 尺度 上 的 统计 特性 及 它们 之 间 的 相互 关系 的 解释 产生 了 极 大 的 兴趣 
有 关 这 方面 的 生态 学 研究 被 称 为 宏观 生态 学 (Macroecology)。 在 诸多 的 关系 中 ， 物种 分 布 与 
丰 度 之 间 关 系 的 研究 可 能 是 宏观 生态 学 最 为 关心 的 一 个 领域 。 许 多 研究 结果 表明 ， 分 市 与 
度 间 存 在 着 正 的 相关 关系 ， 即 丰 度 高 的 物种 分 布 范围 较 大 ， RAW Ro 本 章 从 三 个 方面 (分 (> 
布 与 直 度 的 度量 、 机 理解 释 和 数学 模型 ) 对 分 布 一 丰 度 关系 近年 来 的 研究 进展 做 了 一 个 简 
介 ， 有 最 后 讨论 并 提出 了 几 个 相关 问题 供 读者 思考 。 


Abstract He, F. (Pacific Forestry Centre, Canadian Forest Service, Natural Resources Canada ” 


506 West Burnside Road, Victoria, BC, Canada V8Z 1M5). Species Abundance-Distribution Re- 
lationships. Distribution range, body size and abundance of a species are fundamental. biological 
and ecological parameters. Recently, ecologists have shown a great interest in documenting and 


interpreting the statistical characteristics of these parameters and their interrelationships at large 


spatial scales. These researches of interest constitute the central subject of a research program, ~ 


called macroecology. Among a number of relationships interested in macroecology, species distri- 
bution-abundance is probably the one most well documented and studied. The majority of reported 
studies demonstrate positive correlations between species distribution and abundance, suggesting 
that species being abundant be also widely distributed, and vice versa. In this chapter, I first in- 
troduce the concept of macroecology, then I give an up-to-date review on species-abundance rela- 
tionships. Finally, I discuss some problems and make suggestions for further investigations on 


them. 


我 们 对 自然 界 的 感知 和 认识 很 大 程度 上 取决 于 我 们 观察 自然 现象 的 时 空 太 度 (scale). 
在 不 同 的 尺度 上 ， 我 们 会 观察 到 很 不 一 致 或 不 同 的 现象 和 过 程 。 在 生态 学 中 我 们 称 这 种 现象 
为 尺度 效应 (scale effect) 。 虽 然 尺 度 效 应 一 方面 给 我 们 研究 生态 学 带 来 了 困难 ， 但 另 一 方面 
也 为 我 们 认识 生态 系统 提供 了 一 种 方法 。 因 为 根据 尺度 的 不 同 大 小 ， 生 态 系统 可 以 较 方 便 地 
被 划分 成 不 同 的 等 级 层次 (Wu 和 Loucks，1995) ， 这 样 ， 我 们 就 可 以 在 不 同 的 层次 上 去 认 
识 生态 系统 。 例 如 ， 在 传统 上 我 们 将 生态 学 分 为 个 体 生 态 、 种 群生 态 、 群 落 生态 、 系 统 生 态 
和 景观 生态 ， 在 很 大 程度 上 就 是 等 级 层次 观点 的 反映 。 事 实 上， 根据 等 级 层次 的 观点 ， 生 态 
现象 发 生 的 尺度 不 应 止 于 景观 水 平 ， 有 许多 现象 只 有 在 更 大 的 时 空 尺度 上 去 观察 和 研究 才 显 
得 更 有 意义 。 例 如 ， 物 种 人 侵 (species invasion) (Usher, 1986; Hengeveld，1989) 、 物 种 
灭绝 (species extinction) (May 等 ，1995) 、 物 种 稀有 程度 (species rarity) (Rabinowitz, 
1981; Gaston，1994) 等 过 程 和 现象 都 只 有 在 大 尺度 上 才能 被 正确 地 认识 ; 甚至 局 部 生态 群 
落 的 生物 多 样 性 在 很 大 程度 上 都 取决 于 该 群落 所 在 的 大 生物 区 系 〈(Schluter 和 Ricklefs, 

a. oe 


: 


093) 。 由 于 这 些 原 因 ， 近 年 来 生态 学 家 越 来 越 认识 到 大 尺度 生态 过 程 和 现象 的 重要 性 
(Edwards 等 ，1994)。 他 们 最 初 是 去 观察 和 鉴定 哪些 现象 与 大 矿 度 有 关 ， 继 而 去 定义 和 规范 
研究 内 涵 ， 和 逐渐 形成 了 一 个 叫 “宏观 生态 学 ” (Macroecology) 的 研究 课题 (Brown 和 


“Maurer, 1989; Brown, 1995; Gaston #l Blackburn, 1999). Macroecology 或 译作 “大 生态 


, DORE SR ARE SEWER” HBR. BORA EMER” WIR, We 
比 “景观 生态 ”的 尺度 更 为 广大 。 
汪 宏观 生态 的 主要 研究 内 容 是 在 其 他 有 关 学 科 (例如 生物 地 理学 、 古 生物 学 \ 系统 分 类 ) 
鹏 基础 上 去 研究 、 综 合 和 解释 在 大 空间 (HH) 尺度 上 物种 聚集 群 (species assemblages) 的 
生态 和 统计 特性 ， 其 研究 手段 大 多 借助 于 数量 分 析 而 非 实验 操作 (Brown, 1995). 就 目前 
酌情 况 而 言 ， 数 量 分 析 的 水 平和 程度 也 只 是 非常 有 限 和 简单 。 尽 管 从 最 初 的 定义 来 看 ， 宏 观 


爱 态 的 研究 尺度 可 大 可 小 ,并非 仅 限于 大 尺度 (Brown fl Maurer, 1989)， 但 其 主要 目的 还 


是 在 于 解释 大 斥 度 现象 。 所 以 只 要 有 助 于 这 个 目的 ,数据 的 类 型 和 尺度 并 不 是 一 个 关键 的 问 
Ba. 在 本 文 稍 后 ， 我 们 将 用 实例 表明 ， 在 一 些 情况 下 ， OE TORT Gate aatilt UGE 


grees Ai, 可 以 同样 地 用 于 验证 宏观 生态 的 一 些 现 象 和 假设 。 


具体 地 说 ;宏观 生态 是 研究 以 下 生态 变量 (BH) 在 大 时 空 尺度 上 的 变化 规律 和 相互 关 
“ 物种 多 度 (species richness), += /€ (abundance), 4) 78 K Sh (range size), (RIB K/) 


(body size), 生活 史 (人 (life history) Fl B94 FF4E (reproductive traits), AMMAR URE, 


WEI ETE oh FUL = KER: Bede SEHR Cderibution-abupdance, a 
ge Size-abundance)、 体 形 大 小 与 丰 度 的 关系 (body size-abundance) 及 分 布 与 体形 大 小 的 
(distribution-body size Bt range size-body Se)。 这 三 种 关系 可 以 是 仅 对 鲁 . 个 种 而 言 、 相 
”这 些 关系 就 被 称 为 种 内 关系 〈intraspecific relationships) ， 但 更 常见 的 ,这 三 种 关系 是 
于 同一 一 分 类 群 (taxon) 的 若干 个 物种 间 所 表现 的 关系 ， 称 为 种 间 关 系 (interspecific re- 
aftonghips) , 种 间 关 系 是 本 文 作 者 的 兴趣 。 体 形 大 小 与 丰 度 的 关系 和 分 布 与 体形 大 小 的 关系 
主要 是 对 动物 种 群 而 言 ， 而 丰 度 与 分 布 的 关系 则 适用 于 动物 和 植物 分 类 群 ， 它 是 目前 研究 较 
多 和 较 成 熟 的 一 个 方面 。 由 于 这 个 原 国 和 作者 的 兴趣 ， 本 章 将 只 介绍 分 布 与 丰 度 的 关系 。 
分 布 与 丰 度 的 关系 ， 有 时 也 称 作 占据 与 丰 度 的 关系 (occupancy-abundance), %}FRK 
系 的 研究 大 约 始 于 20 世纪 80 年 代 Brown (1984) 和 Bock (1984) 的 工作 ， 至 今 也 不 过 10 
多 年 时 间 ， 其 间 虽 然 对 这 个 关系 的 认识 取得 了 许多 进展 ， 例 如 ， 大 多 数 研究 表明 分 布 区 和 丰 
度 普遍 存在 着 正 相 关 关 系 ， 即 稀有 物种 倾向 于 具有 小 的 分 布 区 ， 而 丰富 的 物种 分 布 区 较 大 ， 
但 这 个 关系 并 非 一 成 不 变 ， 也 有 不 少 研 究 表明 物种 分 布 与 直 度 之 间 并 不 存在 任何 关系 或 有 负 
相关 (Gaston 和 Lawton, 1990), 即 黎 有 物种 分 布 区 反而 较 丰 富 的 物种 大 。 除 了 对 这 一 关系 
没有 统一 的 结论 外 ， 对 于 如 何 去 定 量化 这 个 关系 也 知之 甚 少 ， 更 不 用 说 从 机 理 上 去 认识 和 解 
释 这 个 关系 。 造 成 这 些 困扰 的 原因 有 多 方面 ， 例 如 ;与 所 研究 的 生物 分 类 群 (动物 还 是 植物 
或 是 乌 类 还 是 昆 由 ) 有 关 ， 与 所 用 的 度量 方法 和 度量 单位 有 关 ; (例如 测量 分 布 区 和 丰 度 的 方 
法 因 研究 者 而 异 ) ， 同 时 还 与 研究 的 空间 尺度 有 关 (有 的 作者 研究 的 尺度 限于 沙丘 上 或 树 上 
的 昆虫 ， 有 的 则 研究 景观 尺度 上 的 关系 ， 还 有 的 研究 地 理 尺度 上 的 关系 )。 作 者 不 试图 去 统 
一 分 布 与 丰 度 的 关系 ， 而 是 准备 从 三 个 方面 (分 布 与 丰 度 的 度量 、 机 理解 释 和 数学 模型 ) 去 
简单 介绍 这 一 关系 ， 以 期 使 读者 对 近年 来 在 这 一 领域 的 研究 有 一 个 简明 的 了 解 。 


spy s 


一 、 分 布 区 和 丰 度 的 概念 和 度量 


物种 分 布 区 的 大 小 ， 可 用 许多 方法 来 度量 (Gaston，1994)。 这 些 方法 大 致 分 为 二 类 : 
第 一 类 为 物种 出 现 的 范围 (extent of occurrence) ， 它 等 同 于 物种 分 布 的 地 理 区 域 (geographi- 
cal range) ， 一 般 由 该 物种 的 地 理 边界 所 圈定 〈 图 la); 第 二 类 是 在 物种 出 现 的 区 域内 该 物种 
所 实际 占有 的 面积 (area of occupancy) 或 占据 生境 的 数目 (number of habitats or sites occu- 
pied (图 1b)。 例 如 ; 黑熊 (Black bear) 在 整个 北美 分 布 的 经 纬 蜂 度 是 第 一 类 度量 方法 ， 
而 在 加 拿 大 不 列 颠 哥伦比亚 British Columbia 省 的 分 布 面积 就 是 第 二 类 方法 ， 所 以 ， 第 二 类 


方法 适用 于 中 小 研究 面积 。Gaston 和 Blackburn (1996) 称 第 一 种 方法 为 全 局 (comprehen- | 


sive) 方法 ， 而 第 二 种 方法 为 局 部 (partial) 方法 。 尽 管 根据 局 部 方法 所 得 到 的 分 布 面积 并 
不 是 物种 的 实际 地 理 分 布 区 ， 但 它 与 地 理 分 布 区 有 着 某 种 正 的 相关 关系 。 同 时 ， 许 多 研究 结 
果 表 明 分 布 区 与 丰 度 的 定性 GE) 关系 一 般 并 不 随 着 研究 区 尺度 的 变化 而 变化 (Bock， 
1987; Collins 和 Glenn, 1990; Brown, 1995; He 和 Gaston，2000a)。 这 说 明 分 布 与 丰 度 的 
关系 可 用 小 研究 区 域 (例如 数 公顷 研究 样 地 ) 的 数据 来 推断 。 这 给 研究 带 来 了 许多 方便 ， 因 


为 通常 物种 的 实际 分 布 区 并 不 容易 准确 地 获取 。 确 实 ， 目 前 分 布 与 丰 度 关系 大 都 是 用 在 较 小 ， 


尺度 上 获取 的 数据 来 研究 的 〈Gaston，1996) 


图 1 分 布 区 的 度量 方法 
(a) 表示 物种 分 布 的 出 现 范围 (extent of occurrence 或 range); (b) 表示 物种 的 分 布 面 积 (area of occupaney)， 图 中 共 
有 28 个 个 体 分 布 在 .40 个 格 中 ， 其 中 有 19 个 空格 。 

不 同 于 分 布 区 ， 丰 度 的 概念 和 度量 要 直观 得 多 。 它 是 一 个 物种 在 一 定 研究 范围 内 的 数量 
(例如 个 体 数 量 或 生物 量 )。 通 常 丰 度 与 密度 相通 用 。 密 度 是 取样 单位 的 平均 丰 度 (= 总 体 企 
数 / 样 方 数 ) 或 者 是 单位 面 ( 体 ) REE (= BPE). CESS, 
密度 定义 用 得 较 多 ， 例 如 ， 假 设 图 lb 中 每 个 点 代表 一 个 个 体 ， 该 物种 的 密度 =28 人 40=0.7 
(28 个 体 分 布 在 40 样 方 上 )。 在 图 lb 的 40 FEAT PA 19 是 空 样 方 (不 含有 任何 个 体 ); 在 计 
算 密 度 时 ， 有 时 我 们 将 空 样 方 排除 在 外 ， 这 样 的 话 ， 图 lb 中 ， 密 度 =28/[21=1.33， 分 布 区 
与 丰 度 有 时 也 用 这 个 密度 来 表达 。 除 非特 别 指出 ， 我 们 将 用 第 一 种 密度 来 表达 分 布 二 丰 度 的 
关系 ， 并 用 上 来 表示 这 个 密度 。 

尽管 分 布 与 丰 度 的 关系 可 以 是 正 、 负 或 根本 没有 关系 (Spitzer 和 Leps，1988; Arita 
等 ，1990; Gaston 和 Lawton，1990)， 但 正 相 关 关 系 是 一 种 最 为 普遍 的 关系 (Gaston, 
1994)。 图 2 展示 英国 白 德 福 特 郡 61 HEIEE (passerine) 鸟 类 分 布 面 积 与 丰 度 的 关系 及 马 


和 + 


| 


| 来 西亚 50 公顷 @ 热 带 雨林 中 824 种 木 本 植物 分 布 面积 与 丰 度 的 关系 (He A Gaston, 2000a). 
| 这 两 组 数据 展示 了 类 似 的 正 相关 关系 ， 即 分 布 区 面积 随 着 丰 度 的 增加 而 扩大 ， 但 当 丰 度 达到 
| 二 证 水 平 后 ， 分 布 区 的 上 升 则 趋 于 平稳 ， 即 分 布 区 存在 一 个 上 限 ， 这 个 上 限 就 是 研究 区 域 的 
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图 2 分 布 - 丰 度 关 系 ， 在 这 里 分 布 (p) 是 种 在 研究 区 域内 所 占领 的 面积 比例 ( 即 分 布 面积 与 研究 区 
面积 的 比 ) ， 丰 度 用 密度 (uv) 来 表示 。 
(a) 英国 白 德 福 特 郡 总 面积 =1512km?) 61 FH IBA (passerine) 鸟 类 的 分 布 - 丰 度 关系 ， 密 度 是 2kmx 2km 面积 上 
某 种 鸟 的 数量 (K. J. Gaston 提供 数据 ); (b) 马来西亚 热带 雨林 (总 面积 = 50 公顷 ) 824 种 木 本 植物 的 分 布 - 丰 度 关 
A, BB 人 是 25mx25m 面积 上 某 种 植物 植株 的 数量 (J. V. LaFrankie 提供 数据 ) 。 
既然 许多 数据 已 表明 分 布 区 与 丰 度 之 间 的 正 相 关 关 系 是 一 个 不 争 的 事实 (Gaston, 
1994; Brown，1995)， 那 么 ， 现 在 研究 的 兴趣 已 不 再 是 去 探讨 分 布 区 与 丰 度 的 正 负 关 系 问 


题 ， 而 是 去 解释 为 什么 分 布 与 丰 度 之 间 有 正 相 关 关 系 。 
二 、 分 布 与 丰 度 关系 的 机 制 解释 


广义 来 说 ， 任 何 能 影响 物种 分 布 和 丰 度 的 因素 都 能 影响 分 布 与 丰 度 的 关系 。 在 这 里 我 不 
准备 去 讨论 为 什么 有 的 物种 分 布 区 大 而 有 的 分 布 区 小 ， 或 为 什么 有 的 物种 丰富 而 有 的 稀有 ， 
这 些 问 题 在 普通 生态 学 和 生物 地 理学 中 有 专门 的 论述 。 在 这 里 ， 我 们 的 兴趣 是 去 解释 为 什么 
局 部 丰富 的 物种 分 布 区 要 比 稀有 的 物种 大 ， 也 就 是 解释 为 什么 分 布 与 丰 度 之 间 会 存在 正 的 关 
系 。 

Gaston (1994) 列举 了 6 种 可 能 的 解释 ， 但 归纳 起 来 ， 其 中 3 种 解释 采用 得 较为 被 广 
泛 ， 即 抽样 假象 (sampling artefact)、 资 源 利 用 (resource usage) 和 复合 种 群 动 态 
(metapopulation dynamics) 。 

1. 抽样 假象 

两 个 丰 度 不 同 的 种 ， 即 使 它们 实际 上 有 相同 的 分 布 区 ， 但 在 抽样 调查 时 ， 丰 度 较 大 的 种 
被 抽取 到 的 概率 总 比 丰 度 较 小 的 种 要 大 。 换 句 话 说， 对 于 丰 度 较 大 的 种 来 说 ， 被 观察 到 的 样 
地 数目 总 要 比 丰 度 较 小 的 种 的 多 。 这 并 不 是 由 于 丰 度 较 小 的 种 所 分 布 样 地 的 数目 真 的 比 丰 度 
大 的 种 少 ， 而 是 由 于 抽样 观察 的 人 为 偏差 所 致 〈 例 如， 稀有 种 不 易 被 观察 到 ， 并 不 是 真 的 不 
存在 )。 由 抽样 调查 所 引起 的 这 种 正 的 分 布 - 丰 度 关系 被 称 为 抽样 假象 。Wright (1991) 试 
图 用 由 Poisson 分 布 推导 出 来 的 分 布 - 丰 度 模型 去 检验 实际 观察 到 的 分 布 区 - 丰 度 关系 。 该 模 
WA (Wright, 1991): 

p=li-e"% (la) 

或 写成 (He 和 Gaston, 2000b): 

A, = A(1-e™*) (1b) 

EP. p 为 物种 在 某 一 地 点 的 出 现 概率 (probability of occurrence) 或 该 种 所 占据 样 地 数目 与 
总 样 地 数目 的 比例 ，Aw 为 该 种 密度 A 为 该 种 所 占有 的 面积 ，A4 为 研究 区 总 面积 。 

虽然 抽样 假象 这 个 术语 经 常 出 现在 群落 生态 学 的 文献 中 ， 但 其 概念 并 不 明确 ， 也 很 少 看 
到 有 人 给 以 明确 定义 。 我 认为 将 Poisson 模型 等 同 于 抽样 假象 有 些 牵强 。 确 切 地 说 ，Poisson 
模型 是 由 物种 在 空间 上 随机 分 布 而 导出 的 ， 本 身 与 抽样 没有 什么 关系 。 大 概 是 由 于 该 模型 描 
述 的 是 纯粹 的 随机 性 (randomness) ， 不 涉及 任何 生态 学 机 理 ， 所 以 ， 人 们 将 其 用 于 描述 抽 
样 假 象 。 我 们 知道 ， 在 自然 界 中 ， 很 少 种 群 真正 处 于 随机 分 布 ， 更 多 的 种 是 处 于 聚集 分 布 ， 
因此 在 实际 中 ，Poisson 模型 并 没有 多 少 应 用 价值 。 在 聚集 分 布 的 情况 下 ， 人 们 普遍 用 负 二 
项 分 布 (negative binomial distribution) 模型 来 描述 分 布 区 - 丰 度 的 关系 (Wright, 1991): 


人 (2a) 
或 写成 (He 和 Gaston, 2000b): 
Acer Aal beta ke te) 2 (2b) 


其 中 , k 是 一 个 正 参 数 ， 用 于 描述 种 的 聚集 程度 。 当 &-~~0 时 ， 说 明 物 种 个 体 极 度 聚 集 在 一 

起 ; 当 &-~co 时 ，(2) 变 成 了 Poisson 模型 (1)， 即 物种 个 体 处 于 随机 分 布 。 可 以 看 出 ， 模 

型 (1) 与 (2) 实际 上 并 没有 严格 的 区 分 界限 ， 尽 管 它们 分 别 描述 二 类 不 同 的 统计 过 程 。 
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2. 资源 利用 
车 也 称 为 生态 专 有 性 (ecological specification)。 这 个 假设 首先 是 由 Brown (1984) 提出 来 

的 。 他 认为 物种 之 间 若 在 多 维 生 态 位 上 存在 差异 并 且 环 境 条 件 在 空间 上 蜡 质 ; 那么 正 的 分 布 
一 丰 度 关系 就 会 产生 。 换 句 话说 ， 由 广 适 种 (generalists) 和 专 性 种 (specialists) 组 成 的 聚 
集群 将 导致 正 的 分 布 - 丰 度 关系 ， 因 为 广 适 种 具有 较 大 的 环境 耐性 (tolerance)， 它 们 既 能 
广泛 分 布 ， 又 能 在 分 布 区 内 茂盛 成 长 ， 而 专 性 种 环境 耐性 小 ， 只 能 分 布 在 局 部 地 点 且 丰 度 较 
KK. 总而言之 ，Brown 认为 种 间 生 态 位 的 差别 会 产生 正 的 分 布 - 丰 度 关系 。 

另外 一 个 类 似 的 假说 也 是 基于 资源 利用 的 观点 ， 但 不 同 于 Brown 的 生态 位 差异 假说 ， 
这 个 假说 并 不 要 求 种 间 生 态 位 一 定 要 有 差异 ， 而 是 假定 有 些 种 群 赖 以 生存 的 资源 既 局 部 丰富 
又 广泛 分 布 ， 而 其 他 种 群 所 依赖 的 资源 既 贫 乏 又 狭 窗 分 布 。 在 这 种 情况 下 ， 正 的 分 布 一 丰 度 
关系 并 不 是 由 于 种 群 间 生态 位 差异 所 致 ， 而 是 由 于 它们 所 依赖 的 资源 的 分 布 区 与 丰富 程度 的 
差异 所 致 。 有 关 资 源 利 用 假说 的 实际 证 据 和 例子 可 参见 Brown (1984) 和 Gaston (1994) 第 
六 章 。 

3. 复合 种 群 动态 

复合 种 群 动态 (metapopulation， 见 邬 建国 ，1996，2000) 是 指 在 较 大 区 域内 由 若干 相 

对 独立 的 较 小 种 群 组 成 的 总 种 群 。 那 些 较 小 的 种 群 当然 是 属于 同一 个 种 ， 它 们 在 空间 上 分 

离 ， 但 相互 间 仍 存在 着 基因 交流 。 例 如 个 体 之 间 的 迁移 (migration) 和 扩散 (dispersal). A 

若干 个 数学 模型 用 于 描述 复合 种 群 动态 (Hanski，1982，1991a) ， 这 些 模 型 大 都 以 Levins 
(1969). 的 模型 为 基础 。 分 布 - 丰 度 的 正 关 系 可 从 复合 种 群 的 模型 中 找到 某 种 解释 。 流 行 的 
有 两 种 假说 ， 第 一 种 称 为 (环境 ) 承载 力 假 设 〈carrying capacity hypothesis; Nee 等 ， 
1991), 另 一 种 是 援救 效应 假设 (rescue effect hypothesis; Hanski, 1991a). 

Nee # (1991) 在 重新 座 释 Hanski (1982) 的 核心 与 卫星 种 假设 〈core and satellite 
species hypothesis) 时 提出 ， 不 同 的 种 群 具 有 不 同 的 局 部 〈 环 境 ) 承载 力 〈local carrying ca- 
pacity) 。 那 些 能 维持 高 的 局 部 丰 度 的 种 群 具有 低 的 灭绝 速率 和 (或 ) 高 的 定居 速率 (colo- 
nization rate) ， 而 稀有 种 群 却 相反 (高 灭绝 率 ， 低 定居 率 )。 因 此 ， 局 部 丰 度 高 的 物种 将 会 占 
有 较 多 的 生境 缀 块 (patches) ， 导致 正 的 分 布 = 丰 度 关系 。Hanski (1991b) 争论 说 ， 如 果 我 
们 假设 一 个 种 的 局 部 (环境 ) 承载 力 是 该 种 生态 专 有 性 的 反映 ， 那 么 承载 力 假说 实际 上 等 同 
F Brown (1984) 的 生态 位 差异 说 。 可 是 这 二 者 间 应 该 是 有 区 别 的 〈Gaston，1994) ， 因 为 
大 种 群 动态 模型 通常 假定 在 景观 上 所 有 的 绥 块 都 是 匀 质 等 同 的 ， 任 何 物种 都 有 能 力 去 占领 任 
“BR, Brown 的 假说 设 定 缀 块 有 差异 ， 不 是 所 有 种 都 能 去 占领 任 一 绥 块 的 。 

援救 效应 假说 并 不 需 设 定 种 群 间 的 容纳 量 要 有 差异 ， 而 是 认为 种 群 的 迁 入 〈(immigra- 
tion) JE BER AR RE RAT REE, A, WR BRE eR, FOP ik 
移 速 率 就 会 比 只 占据 少数 缀 块 的 种 群 大 ， 前 者 的 灭绝 可 能 性 较 低 而 后 者 高 ， 由 此 导致 正 的 分 
布 - 丰 度 关系 。 

衣 接 用 观察 数据 证 明 大 种 群 动态 的 假说 比较 困难 ， 但 Hanski 等 〈1993) EAE a FS 
例 。 

、 分 布 与 丰 度 的 数学 模型 


宏观 生态 的 核心 内 容 之 一 是 去 归纳 物种 分 布 与 丰 上 氏 的 统计 关系 〈Brown 和 Maurer, 


， - 


OO 


1989; Brown, 1995), XARA SREAKERPREWMAEADMANBEEH. 目前 有 若干 
模型 用 于 描述 分 布 与 丰 度 的 关系 ， 除 了 上 面 提 到 的 Poisson RH (1) 和 负 三 项 模型 (2) 外 ， 


还 有 下 面 的 几 种 模型 。 
指数 (Power) 模型 (Leitner 和 Rosenzweig, 1997): 
p = apf (3) 
Nachman 模型 (Nachman, 1981): 
p = 1~ exp(— ay") | (4) 
Logistic 模型 (Hanski 和 Gyllenberg, 1997): 
B 
p= oor (5) 


3th p Ay MENA (1), o 和 有 是 两 个 正 参 数 。 
表面 上 看 这 些 模 型 互 不 相关 ， 其 实 它 们 具有 某 种 内 在 联系 。 He #:Gaston (2000b) 指出 
它们 都 可 从 负 二 项 模型 中 推出 。 下 面 是 一 个 更 一 般 的 模型 : ， 


p=1-(1+ 2 (6) 


其 中 ww，8 和 为 参数 。 不 难 发 现 ， 其 他 5 种 模型 都 可 由 (6) HEM: 

当 a=p8B=1 时 ，(6) 就 是 负 二 项 分 布 (2)， 

当 &= -1 时 ，(6) 就 是 指数 模型 (3) ， 

当 有 = 上 时 ，(6) LH Logistic RH (5), 

“4 k>+oohft, RADARS (6) 就 是 Nachman 模型 (4)， 

4 k>+o wl Rt, (6) 就 是 Poisson 模型 (1). 

在 一 研究 区 域内 ， 每 一 个 种 的 分 布 面积 (A。) 和 种 群 密度 (ww) 可 用 第 二 节 提 到 的 方法 
测 得 。 之 值 是 分 布 面积 与 研究 区 总 面积 (A) 的 比例 。 例 如 ， 在 图 2a 中 的 Bedford- 
shire 郡 共 有 61 种 鸟 ， 该 郡 总 面积 A=1512km2，p= A,/A。 所 以 ， 实 际 数据 就 是 : 


PV PY 一 > = Pei 
| Fi fA. ie Hoi 
这 61 对 数据 的 关系 展示 在 图 2a 中 。 类 似 地 ， 图 2b 是 马来西亚 热带 雨林 824 和 和 的 办 机 
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图 2 的 两 套数 据 均 可 用 上 面 提 到 的 模型 拟 合 。 有 若干 方法 可 用 于 这 些 模型 中 的 参数 的 佑 
计 ， 但 是 由 于 访 通 常 不 遵从 正 态 分 布 ， 建 议 用 最 大 拟 然 法 (maximum likehood method) 4 
计 这 些 参数 为 佳 。 有 关 这 个 方法 将 在 另 文 介绍 。 图 2 的 曲线 是 模型 (6) 用 最 大 拟 然 法 估算 
参数 后 的 结果 。 


四 、 讨 论 


本 文 从 分 布 与 丰 度 的 度量 、 机 理解 释 和 数学 模型 三 个 方面 对 分 布 - 丰 度 关系 做 了 一 个 简 
介 。 下 面 ， 我 想 进一步 提出 几 个 我 认为 有 趣 但 尚 无 明确 答案 的 问题 ， 供 读者 参考 。 

1. 分 布 区 度量 

上 面 提 到 分 布 区 度量 有 二 大 类 方法 : 分 布 区 域 (distribution range) 和 占据 面积 (area of 
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occupancy), (HAART EMA 10 多 种 (Gaston，1994)。 这 些 方 法 的 应 用 也 因 人 而 异 ， 
使 得 比较 不 同 的 研究 成 为 困难 。 更 主要 是 在 这 许多 的 度量 方法 中 ,并 非 所 有 方法 都 是 同等 有 
效 的 。 所 以 ， 目 前 需要 回答 的 问题 是 哪些 方法 能 较真 实地 测度 物种 的 分 布 区 。 这 个 问题 本 身 
并 不 复杂 ， 困 难 在 于 我 们 缺乏 合适 的 数据 去 比较 这 些 方法 。 理 想 的 数据 是 ， 我 们 不 但 要 知道 
某 个 分 类 群 中 各 物种 的 丰 度 而 且 要 知道 每 个 个 体 的 生境 位 置 ， 显 然 这 样 的 数据 不 太 容 易 获 
BE 290i 
2. 机 理解 释 
“9 昌 然 许多 机 理 《〈 包 括 第 二 部 分 中 介绍 的 3 种 ) 可 以 用 于 解释 分 布 二 丰 度 关系 ， 但 所 有 这 
些 解释 都 不 具有 排他 性 (exclusive). HF SSCS HE AYR BT FF HE, BEAR kT AE HE DB J fo BP HL 
理 造成 所 观察 到 的 分 布 - 丰 度 关系 。 由 于 这 个 原因 ， 目 前 的 许多 机 理解 释 并 不 令 人 信服 ， 也 
不 是 很 有 用 处 。 但 从 生态 学 的 角度 看 ， 机 理解 释 却 又 是 很 重要 的 一 环 。 如 何在 非 实验 的 条 件 
下 区 分 各 种 机 理 对 分 布 - 丰 度 关系 的 影响 是 一 个 很 困难 却 是 值得 思索 的 问题 。 也 许 从 模型 
(modeling) 或 模拟 (simulation) 角度 来 回答 这 个 问题 是 二 种 可 能 的 途径 ， 但 这 要 附加 三 个 
前 提 ， 即 我 们 需要 明确 每 个 模型 的 产生 机 理 。 但 在 目前 ， 这 个 前 提 还 很 难 满足 。 在 上 文 的 6 
个 模型 中 ， 除 了 Poisson 模型 (1) 和 负 二 项 模型 (2) 外 ， 其 他 模型 都 谈 不 上 有 什么 机 理 基 
础 。 
3. 分 布 是 一 个 随机 过 程 
0 牺 种 的 分 布 事实 上 不 仅仅 与 丰 度 有 关 ， 而 是 由 许多 过 程 所 影响 ; 例如 ， 物 种 的 扩散 和 退 
却 、 环 境 条 件 的 变化 、 人 类 活动 等 等 。 结 果 ， 分 布 区 的 大 小 总 是 随 这 些 因素 的 变化 而 不 断 地 
变化 。 由 此 ， 物 种 分 布 或 许可 以 更 贴切 地 被 认为 是 一 个 随机 过 程 。 从 这 个 角度 去 解释 和 模拟 
物种 分 布 可 能 更 有 效 。 最 简单 的 情况 可 以 假设 分 布 区 的 扩张 和 收缩 是 一 个 随机 游 动 过 程 
:randomiwalk)。 不 同 的 模型 可 以 由 其 他 更 复杂 的 假设 推出 ， 然 后 这 些 模型 可 以 用 实际 的 分 
布 数据 来 验证 。 

4， 应 用 前 景 

分 布 . 直 度 关系 之 所 以 重要 ,不仅 是 由 于 分 布 区 和 丰 度 都 是 物种 的 基本 参数 ， 更 是 由 于 
它们 在 保护 生物 学 中 有 着 重要 意义 (Lawton，1993)。 显 而 易 见 ， 最 需要 保护 的 是 那些 分 布 
区 狭小 且 稀 有 的 物种 。 正 的 分 布 - 丰 度 关系 说 明了 稀有 物种 其 有 双重 脆弱 性 ;， 即 不 但 在 数量 
上 稀少 而 且 在 空间 上 特有 (endemic) 。 换 句 话说 ， 稀 有 物种 倾向 于 生长 在 某 些 特定 的 狭小 生 
昔 审 于 这 将 给 物种 保护 带 来 极 大 的 困难 ， 但 从 另 一 方面 也 说 明了 自然 保护 区 或 许 是 保护 稀有 
物种 的 有 效 手段 。 除 了 这 些 原则 上 的 指导 意义 外 ， 还 鲜 见 具体 应 用 分 布 - 丰 度 关系 来 指导 生 
物 多 样 性 保护 和 管理 的 实例 ， 例 如 ， 如 何 用 其 来 指导 设计 自然 保护 区 。 其 他 有 关 方 面 的 应 
用 ,读者 可 进一步 参考 Gaston (1994) 和 Brown (1995). 
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物种 在 生态 系统 功能 过 程 中 的 作用 


ROE 韩 兴国 马克 平 
(中 国 科 学 院 植物 研究 所 ， 北 京 ，100093) 


摘要 在 过 去 的 20 年 里 ， 生 物 多 样 性 越 来 越 成 为 生物 学 上 最 为 活跃 的 研究 领域 ， 主 要 原因 

是 人 类 已 逐渐 意识 到 生物 多 样 性 的 不 断 丧 失 正在 或 在 不 远 的 将 来 必然 威胁 到 人 类 的 生存 。 生 

物 多 样 性 的 丢失 所 造成 的 影响 很 大 程度 上 是 通过 生态 系统 功能 或 功 益 的 减弱 而 产生 的 。 因 

此 ， 物 种 多 样 性 对 生态 系统 功能 的 影响 又 重新 成 为 生态 学 家 和 保护 生物 学 家 的 热点 研究 内 容 
。 本 文 主要 通过 综述 有 关内 容 的 最 新 研究 进展 ， 阐 述 物 种 在 生态 系统 中 的 作用 。 


Abstract Huang, J., X. Han, and K. Ma (Institute of Botany, the Chinese Academy of Sci- 
ences, Beijing 100093). Roles of Species in Ecosystem Functions. Biodiversity is increasingly be- 
coming more and more an active research area in biology in the last two decades because human 
has gradually realized that increasing loss of biodiversity is now threatening or will threat the hu- 
man life via impeding ecosystem functions and services. Thus, linking biodiversity with ecosys- 
tem function is now a hottest topic for ecologists and conservation biologists. In this article, we 
will address roles of species in ecosystem functions based on research achievments, reports and re- 


views in the last few years. 


一 、 前 言 


生态 系统 功能 (现在 更 多 地 用 生态 系统 过 程 来 表示 )， 从 某 种 含义 上 来 说 又 被 定义 为 生 
态 系 统 功 益 〈Ehrlich 和 Wilson，1991)， 是 指 一 个 生态 系统 执行 基本 的 生态 系统 过 程 的 能 
力 。 这 些 基 本 的 过 程 包括 水 分 的 流动 和 贮存 ， 生 物 的 生产 力 ， 生 物 地 球 化 学 循环 和 贮存 ， 分 
解 过 程 以 及 生物 多 样 性 的 维持 等 (Woodward, 1993; Stork, 1996; Christensen 和 Franklin, 
1997; Costanza 等 ，1997) 。 除 了 这 些 总 的 生态 系统 过 程 外 ， 还 有 内 在 的 许多 种 群 和 群落 水 
平 上 的 过 程 ， 这 些 过 程 保证 生态 系统 可 以 进一步 履行 其 功能 ， 因 而 也 被 称 为 “内 生 特 征 
(intrinsic phaperties)” (Woodward，1993)。 这 样 ， 生 态 系 统 功能 同样 具有 等 级 化 的 特征 ， 
其 中 一 些 过 程 或 功能 被 认为 是 生态 系统 功能 作用 的 核心 。 如 生态 系统 的 养分 循环 可 能 取决 于 
植物 群落 对 外 界 干 扰 的 响应 、 草 食 动 物 的 放牧 、 氮 固定 的 共生 作用 、 植 物 与 传粉 者 之 间 的 相 
互 作用 等 。 此 外 ， 生 态 系统 的 弹性 和 对 干扰 的 响应 也 是 生态 系统 功能 作用 的 重要 内 容 。 

生态 系统 的 功能 可 以 分 成 基本 功能 和 衍生 功能 ， 基 本 功能 包括 能 量 的 传输 、 养 分 的 运 

输 、 水 分 的 转移 以 及 CO, 的 转换 ; 在 基本 功能 基础 上 的 衍生 功能 ROE) 则 包括 土壤 形 

成 和 变化 、 养 分 吸收 和 释放 、 有 机 质 的 分 解 、 水 分 吸收 和 蒸发 、 光 合作 用 、 牧 食 、 传 粉 、 繁 

殖 传播 和 贮存 、 捕 食 (包括 寄生 和 病原 生物 )、 其 他 物种 的 相互 作用 以 及 对 干扰 的 响应 等 
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(Hobbs, 1993). 生态 系统 功能 的 多 样 性 可 以 被 定义 为 一 个 生态 系统 过 程 的 集合 ,这 些 过 程 
能 维持 物质 和 能 量 在 生态 系统 中 的 正常 流动 或 循环 (Silver 等，1996)- 

OP 生物 多 样 性 影响 生态 系统 功能 吗 ? 答案 是 显然 的 。 物 种 包含 了 基因 而 生态 系统 又 由 物 
种 组 成 。 离 开 了 物种 ， 生 态 系 统 也 就 不 复 存 在 。 但 物种 和 生态 系统 的 相互 关系 远 远 超过 了 这 
种 结构 正 的 因果 联系 。 当 这 种 关系 置 于 生态 系统 功能 过 程 的 高 度 时 ， 则 变 得 极其 复杂 六 一 个 
一 直 争 论 但 尚 无 定论 的 话题 是 物种 的 多 少 即 多 样 性 或 生态 系统 的 复杂 性 是 否 会 导致 生态 系统 
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的 稳定 性 ; 另 一 个 话题 则 是 物种 在 生态 系统 功能 过 程 中 的 作用 是 否 有 天 示 之 分 ”这 两 不 问题 
在 某 种 程度 上 是 有 关联 的 。 
二、 生物 的 多 样 性 能 否 导致 生态 系统 的 稳定 性 
20 世纪 .50 一 70 年 代 期 间 ， 有 关 生 物 多 样 性 与 生态 系统 功能 之 间 的 关系 则 更 是 认为 高 的 
多 样 性 是 与 更 大 的 生态 系统 稳定 性 有 关 的 (McNaughton，1988)4 由 于 物种 在 系统 学 以 及 生 
态 系统 在 生态 学 中 的 重要 地 位 ， 物 种 多 样 性 与 生态 系统 功能 之 间 的 连接 又 被 认为 是 生物 学 的 
两 大 分 支 学 科 之 间 的 连接 ， 因而 具有 重要 的 历史 和 理论 意义 (Behan-Pelletier 和 Newton, 
199 曙 中正 因 为 如 此 ， 在 物种 如 何 影响 生态 系统 功能 过 程 的 观点 上 曾经 有 过 长 期 的 、 十 分 涩 
烈 的 争论 ， 这 就 是 有 关 物 种 多 样 性 或 生态 系统 的 复杂 性 是 否 能 导致 生态 系统 稳定 性 ， 
于 个 有 关 的 论述 可 以 追溯 到 19 世纪 ， 当 时 的 达尔 文 就 意识 到 了 生物 多 样 性 对 生态 系统 功能 
Big, 达尔 文 认为 群落 的 生物 多 样 性 源 于 共 出 现 种 的 生境 多 样 性 ， 而 这 种 多 样 性 也 将 由 于 
资源 的 有 效 利 用 导致 更 大 的 群落 生产 力 ( 见 McNaughton，1993)。 但 真正 有 关 这 方面 的 激 
烈 争 论 则 始 于 20 世纪 的 50 年 代 。 
1. 50 年 代 的 假说 

909 49554E, MacArthur 首次 提出 了 由 一 个 群落 所 形成 的 生态 系统 中 的 物种 多 样 性 与 稳定 
性 包间 的 相互 关系 (MacArthur，1955)。 他 在 研究 群落 学 时 发 现 二 些 群 落 的 物种 多 度 保 持 
Be) 而 在 另 二 些 群 落 中 则 表现 出 有 很 大 的 变化 。 他 把 前 者 称 为 稳定 的 群落 ， 而 把 后 者 称 为 
示 稳 定 的 群落 二 群落 的 稳定 性 基本 上 取决 于 两 个 因素 ， 首 先是 物种 的 多 少 ， 其 次 是 物种 间 相 
豆 作 用 的 大 水 ;对 于 一 个 物种 较 少 的 群落 ， 物 种 间 的 相互 作用 对 于 该 群落 的 稳定 性 可 以 起 到 
择 定 前 弥补 作用 ， 但 这 种 作用 是 有 限 的 。 这 现象 可 以 用 极地 生长 的 群落 为 例 说 明 。 而 对 于 一 
订 牺 午 较 多 的 群落 ， 即 使 物种 间 的 相互 作用 极其 专 一 〈 即 物种 间 的 相互 作用 相对 较 小 ) 时 ， 
群落 包 能 保持 稳定 。 这 种 情形 可 以 热带 群落 为 例 。 因 此 ，MacArthur 认为， 一 个 群落 内 所 含 
牺 种 的 多 少 对 它 的 稳定 性 所 起 的 作用 是 基本 的 ， 而 物种 间 的 相互 作用 或 联结 则 对 一 个 群落 的 
稳定 性 起 到 一 二 个 补充 的 作用 。 

PE 元 乎 在 则 时 ， 英 国 著名 动物 生态 学 家 Elton (1958) 根据 他 对 物种 侵入 的 研究 ， 也 提出 
TJ 5 MacArthur 相 类 似 的 假说 。 Elton 认为 对 于 ~- -个 相对 较 简 单 的 植物 或 动物 群落 ， 易于 受 
世 冰 性 的 种 群 波动 的 影响 ， 因 而 抵 御 外 来 种 侵 大 的 能 力 较 弱 : 为 证 明 此 假说 导 他 提出 子 石 条 
TE. 第 一 ， 描 述 种 群 动态 的 简单 的 数学 模型 本 身 是 不 稳定 的 5 第 三 ， 在 实验 条 件 下 中 物 种 
旺 成 简章 丰 加 潜 要 比 组 成 复杂 的 群落 易于 灭绝 芝 同 时， 为 使 码 者 和 猎物 能 够 共存 需要 一 
定 的 生境 复杂 性 ; 第 三 ， 小 的 岛屿 比 大 陆地 区 更 容易 受到 外 来 种 的 侵 大 导 第 四 ”在 物种 组 成 
简单 的 农田 生态 系统 中 (特别 是 由 单一 作物 构成 的 群落 站 外 来 种 的 侵入 和 某 一 种 群 爆炸 式 
eT a 第 五 ， 与 温带 和 亚 极地 的 群落 相 比 ， 高 度 多 样 的 热带 群落 的 稳定 性 受 种 群 密 
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度 波 动 的 影响 更 小 ; 第 六 ， 为 控制 害虫 而 大 量 使 用 的 农药 大 大 地 简化 了 和 群落， 由 于 某 些 捕食 
者 种 群 的 失去 ， 导 致 了 处 于 抑制 状态 种 群 的 过 量 繁 殖 ， 这 种 情形 在 农田 和 果园 等 大 王 群 落 里 
经 常 出 现 。Elton 的 这 一 思想 早 在 他 出 版 的 《动物 生态 学 》 一 书 中 就 有 所 体现 (Elton, 
1927). 
在 MacArthur 和 Elton 之 间 ， 尽 管 提 法 有 很 大 的 不 同 , 但 可 以 说 是 异曲同工 。 
MacArthur 的 稳定 性 是 指 一 个 群落 内 种 类 组 励 和 种 群 太 小 保持 不 变 ; 而 Elton 的 稳定 性 是 指 
一 个 群落 难于 受 外 来 种 群 的 侵入 ， 其 结果 也 是 种 类 组 成 和 种 群 大 小 维持 恒定 。 
2. 20 世纪 70 年 代 的 争论 
MacArthur 和 Elton 的 多 样 性 一 一 稳定 性 假说 自从 提出 后 ， 一 直到 20 世纪 70 年 代 中 期 ， 
一 直 被 奉 为 生态 学 上 最 有 影响 的 信条 (McNaughton，1988)， 甚 至 被 称 为 “核心 准则 ”。 
Margalef (1968) 还 发 现 MacArthur 的 假说 在 生态 系统 的 研究 中 有 更 加 广泛 的 应 用 ， 并 对 该 
假说 做 了 进一步 的 阐述 。1969 年 还 在 美国 的 Brookhaven 专门 举行 了 有 关 物 种 多 样 性 同 生 态 
系统 稳定 性 之 间 关 系 的 研讨 会 。 但 由 于 生态 系统 是 一 个 开放 系统 (Bertalanffy, 1950), Ait 
具备 了 系统 的 一 般 特 征 。Gardner 和 Ashby (1970) 提出 ， 对 于 一 个 百分之百 联结 的 系统 
(系统 中 每 一 个 种 与 其 他 种 都 有 相互 作用 )， 每 增加 一 个 种 ,不 稳定 的 可 能 性 将 增加 2 :。 
当然 ， 对 于 一 个 生命 系统 ， 联 结 是 不 可 能 达到 百分之百 的 。 一 个 多 物种 的 系统 ， 其 稳定 性 将 
取决 于 系统 内 物种 间 的 联结 作用 。 但 联结 作用 对 系统 稳定 性 的 影响 也 是 有 限度 的 。 当 一 个 系 
统 的 物种 数 等 于 10 时 ， 如 果 系 统 内 物种 联结 超过 13% 时 ， 系 统 立 即 从 稳定 变 为 不 稳定 。 
May (1972) 进一步 强调 了 Gardner 等 人 的 结论 ， 并 进一步 论述 了 物种 数 (S)、 种 间 联 结 
(C) 以 及 作用 强度 (8) 对 系统 由 稳定 状态 变 为 不 稳定 状态 的 过 程 中 所 起 的 作用 ( 式 1)5 
B(SC)17 <1 (1) 
满足 该 不 等 式 的 系统 被 认为 是 稳定 的 系统 。 事 实 上 ， 系 统 中 物种 作用 强度 8 是 很 难得 到 的 ， 
因而 通常 假设 8 是 一 常量 ， 即 不 随 着 物种 数 SWE. May 把 他 的 观点 扩展 成 了 “Stability 
and Complexity in Model Ecosystems” (May, 1974) 一 书 ， 不 仅 从 理论 上 详细 地 描述 了 在 多 
种 群 模型 中 ， 系 统 复 杂 性 和 稳定 性 之 间 的 关系 ， 还 有 一 个 最 大 的 特点 是 ， 他 将 控制 论 申 物理 
系统 稳定 性 的 分 析 方 法 应 用 到 了 生命 系统 ， 为 生态 学 研究 提供 了 一 个 新 的 手段 。May 认为 ， 
作为 数学 上 的 一 个 常识 ， 复 杂 性 的 增加 ， 将 不 可 避免 地 削弱 系统 的 稳定 性 。 而 在 一 个 没有 普 
适 系统 的 自然 界 ， 种 群 稳定 性 不 见得 肯定 与 营养 水 平 的 复杂 性 以 及 植物 和 动物 的 多 样 性 有 
关 。 因 此 ，Elton 的 6 条 论据 是 经 不 起 进一步 推敲 的 。 由 于 一 个 自然 的 生态 系统 ， 实 际 上 是 
很 长 时 间 的 共同 进化 的 产物 ， 因 此 总 可 以 找到 一 些 并 非典 型 的 例子 来 支持 MacArthur 和 El- 
ton 这 样 的 假说 。 关 于 这 方面 理论 上 的 研究 ， 在 20 世纪 70 FRA 80 年 代 初 ， 可 以 说 是 风靡 
一 时 ， 可 以 随便 举 出 很 多 例子 (Hastings, 1982; Cohen 和 Newman, 1985; Roberts, 1974; 
McNaughton, 1978; Roberts 和 Tregonning，1980;)。 不 过 ， 尽 管 May 的 数学 逻辑 和 理论 推 
导 多 么 严密 ， 他 的 理论 的 最 大 缺陷 是 没有 考虑 真实 生态 系统 的 调节 机 制 。 另外 由 于 生态 系统 
往往 是 远离 平衡 态 的 ， 因 而 与 模拟 的 生态 系统 相差 甚 远 。 
除了 这 两 种 明显 对 立 的 观点 以 外 ， 有 关 物 种 多 样 性 和 生态 系统 稳定 性 的 关系 上 还 存在 一 
种 介 于 这 两 者 之 间 的 观点 ， 即 适 度 稳定 ， 认为 太 高 的 多 样 性 或 太 低 的 多 样 性 都 可 能 不 利于 一 
个 生态 系统 的 稳定 而 适度 多 样 刚 可 使 系统 最 容易 达到 稳定 (Odum，1975)。 这 种 关系 还 可 
能 与 外 界 因子 有 关 ， 例 如 对 于 一 个 具有 不 断 的 外 界 能 量 和 养分 输入 的 生态 系统 ， 低 的 多 样 性 
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可 能 更 有 利于 该 生态 系统 的 稳定 ; 而 一 个 生态 系统 受到 了 能 量 供给 的 限制 ,或 者 同时 又 依赖 
琅 养 分 的 内 部 再 循环 ， 此 时 ， 高 的 多 样 性 有 利于 其 稳定 。 因 此 ，Odum 认为 多 样 性 和 稳定 性 
之 间 的 任何 正 向 关联 都 只 是 次 生 的 关系 ， 而 不 是 原生 的 。 由 于 Odum 的 这 一 种 观点 的 本 身 存 
在 很 大 的 不 确定 性 ， 因 而 没有 得 到 太 多 的 响应 。 
3. 引起 争论 的 部 分 原因 
在 物种 多 样 性 和 生态 系统 稳定 性 两 者 关系 问题 上 所 产生 的 争论 ， 后 来 被 解释 成 是 由 于 多 
样 性 或 复杂 性 与 稳定 性 等 概念 的 不 够 精确 和 模糊 所 造成 的 。 传 统 上 根据 系统 的 特征 ， 稳 定性 
有 以 下 几 种 表述 ， 即 弹性 、 抗 性 、 持 久 性 和 变异 性 。 弹 性 是 指 一 个 稳定 的 系统 在 受到 扰动 后 
回 到 原来 平衡 状态 的 快慢 ; 持久 性 是 指 一 个 系统 受到 扰动 后 ， 在 产生 变化 之 前 所 能 维持 的 时 
Al; 抗 性 是 指 一 个 系统 在 给 予 扰动 后 ， 产 生变 化 的 大 小 或 抵抗 系统 受到 干扰 的 能 力 ; 而 变异 
性 则 是 指 一 个 系统 在 被 施 予 扰动 后 ， 种 群 密度 随时 间 变 化 的 大 小 。 因 此 ， 假 如 一 个 系统 是 稳 
定 的 元 那么 该 系统 应 该 具有 较 大 的 弹性 ， 或 者 较 大 的 持久 性 ， 或 者 较 大 的 抗 性 ， 或 者 较 小 的 
变异 性 。 由 于 这 些 定义 本 身 的 抽象 性 而 使 得 它们 被 应 用 时 有 各 种 各 样 的 解释 ， 造 成 了 很 大 的 
混乱 〈 黄 建 辉 和 韩 兴 国 ，1995 ) 。 
Pimm (1982, 1984) 指出 ， 形 成 多 样 性 一 稳定 性 关系 的 两 种 相互 对 立 的 假说 的 原因 在 
于 多 样 性 、 复 杂 性 和 稳定 性 在 生态 学 上 有 许多 不 同 的 定义 。Grimim 和 Wissel (1997) 曾经 总 
… 钳 予 70 个 不 同 的 稳定 性 概念 的 163 种 定义 。Elton 的 种 群 密度 的 恒定 性 和 MacArthur 的 生态 
过 程 的 恒定 性 “均衡 性 ) 是 稳定 性 的 两 个 主要 的 方面 。 群 落 稳定 性 最 原始 的 概念 是 指 群 落 受 
到 千 扰 后 ， 种 群 密度 回 到 平衡 点 的 条 件 。 生 态 系统 中 任 一 物种 几乎 都 能 抵御 一 定 水 平 的 生物 
或 非 生物 因子 的 扰动 ， 许 多 研究 就 认为 在 一 些小 的 扰动 让， 种 群 密度 能 自动 回 到 平衡 点 的 情 
形 称 为 稳定 ， 但 确切 地 来 说 ， 应 称 为 持续 性 ， 这 实际 上 是 一 种 局 部 稳定 ， 而 不 是 全 局 稳定 
事实 主 记 当 不 同 的 作者 谈 及 稳定 时 ， 往 往 会 应 用 一 些 看 来 相似 ， 但 有 区 别 的 概念 ， 因 而 常常 
引起 混淆 凡 稳 定性 目前 被 认为 是 整个 生态 学 上 最 模糊 的 术语 (Grimm 和 Wissel，1997)。 根 
据 系统 理论 ， 生 态 系统 的 稳定 性 可 以 被 定义 为 生态 系统 受到 扰动 而 离开 原来 状态 后 仍 回 到 原 
点 的 能 力 ， 因 而 与 生态 系统 的 脆弱 性 概念 相反 (Nilsson 和 Grelsson，1995)。 根 据 此 定义 ， 
生态 系统 的 稳定 性 总 是 与 系统 受到 外 界 的 干扰 分 不 开 的。 但 由 于 稳定 性 概念 不 仅 具 有 丰富 的 
见 涵 融 还 具有 广泛 的 外 延 ， 使 得 其 表现 形式 千变万化 ， 完 全 因 人 而 异 《 黄 建 辉 和 韩 兴 国 ， 
1995). 

下 多样 性 一 一 稳定 性 关系 的 最 新 研究 进展 
| 站 至 今天 ,， 有 关 多 样 性 和 生态 系统 稳定 性 相互 关系 的 争论 还 没有 停止 ， 而 且 似 乎 不 太 可 
能 在 短 时 间 内 得 到 最 后 结论 。 尽 管 争论 仍 在 继续 ， 但 却 逐 渐 接 近 。 普 过 认为 ,多样 性 的 增加 
或 城 少 .对 二 个 生态 系统 所 造成 的 影响 的 大 小 取决 于 所 增加 或 减少 的 物种 在 该 生态 系统 功能 
过 程 中 的 作用 或 地 位 。 一 个 生态 系统 增加 或 减少 一 个 物种 后 能 否 保持 稳定 ,可 能 取决 于 增加 
吉 减 少 物 种 的 特性 ， 是 关键 种 ， 还 是 普通 种 、 共 生 种 或 者 是 袖 余 种 5 这样 , 随 着 一 个 生态 系 
统 利 物种 数 的 减少 ， 其 稳定 性 有 可 能 增加 ， 也 有 可 能 降低 ， 而 且 物种 多 样 性 对 生态 系统 稳定 
性 的 丰 用 可 能 随 不 同 地 区 的 生境 ， 如 热带 、 温带 或 者 极地 生境 而 改变 (Schulze Fl Mooney, 
1995 知 单个 物种 的 功能 ， 而 不 是 所 有 物种 的 数目 ， 对 维持 生态 系统 养分 和 物质 循环 的 功能 
是 于 谷 重要 的 ， 但 演 蔡 过 程 中 替代 物种 密度 制约 型 的 补偿 作用 可 以 缓冲 物种 丢失 所 造成 的 不 
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随 着 物种 多 样 性 增加 而 增加 ， 即 使 没有 物种 间 的 相互 作用 。 原 因 是 统计 学 上 的 平均 使 得 物种 
多 度 的 波动 变 小 了 (Doak 等 ，1998) 。 当 然 ，Tilman (1998) 对 此 提出 了 不 同 的 看 法 ， _ 
BRAT -HRTSHAR, MABE. 

在 生物 多 样 性 〈 物 种 多 样 性 ) 与 生态 系统 功能 的 关系 问题 上 ， 一 直 困 扰 着 我 们 的 二 个 难 
点 是 ， 生 物 的 多 样 性 是 否 在 自然 生态 系统 的 功能 过 程 中 起 到 显著 的 重要 作用 ;以 到 二 个 生态 
系统 中 的 生物 多 样 性 可 以 减少 到 何 种 程度 仍 不 致 影响 生态 系统 的 正常 功能 (Hebbs 等 ， 
1995)。 同 时 ， 要 了 解 生态 系统 在 生物 多 样 性 保护 中 的 作用 ， 也 牵涉 到 一 个 一 直 是 生态 学 家 
渴望 解决 的 问题 ， 那 就 是 “物种 与 生态 系统 是 如 何 连接 的 "， 或 者 说 物种 是 如 何在 生态 系统 
中 发 挥 其 作用 的 。 有 关内 容 的 研究 已 经 被 列 为 Diversitas 的 5 个 核心 计划 之 首 (Loreau A O- 
livieri, 1999). 

有 关 生 态 系 统 功能 与 物种 丰富 度 的 关系 ，Lawton (1994) SHAT 4 MAB: DHA 
宛 余 种 假说 、 锦 钉 假说 、 不 确定 假说 和 无 效 假说 。 锦 钉 假 说 是 由 Ehrlich P. R. 和 A. H. 
Ehrlich (1981) 提出 的 。 该 假说 认为 物种 多 样 性 就 像 一 个 飞机 上 的 锦 钉 ， 每 二 个 锦 钉 在 屎 机 
上 都 起 着 虽然 小 但 显著 的 作用 ， 任 何 一 个 锦 钉 的 丢失 对 飞机 的 功能 都 有 汪 定 程度 的 削弱 。 这 
就 意味 着 该 假说 把 所 有 物种 都 看 成 是 同等 重要 的 。 但 许多 研究 者 认为 这 样 做 是 很 不 明智 的 ， 
因为 对 任何 一 个 物种 给 予 相同 的 注意 力 在 生态 学 上 是 不 可 思议 的 《因为 物种 数目 的 蕊 大 )， 
TERRA EEA RI ATH. FA, Walker (1992) 提出 了 宛 余 种 假说 ， 认 为 生态 系统 中 的 许多 
种 可 能 是 多 余 的， 与 飞机 上 的 锦 钉 相 比 ， 生 态 系统 中 的 一 个 物种 更 像 一 个 乘客 ， 二 合式 机 的 
正常 工作 只 需要 一 些 诸如 驾驶 员 等 起 关键 作用 的 成 员 就 可 以 了 。 不 过 到 目前 为 止 ， 支 持 任何 
一 个 假说 的 直接 证 据 都 很 少 。 如 果 把 两 个 假说 作为 物种 与 生态 学 功能 关系 的 两 个 极端 ,那么 
或 许 实际 的 情形 可 能 是 界 于 两 者 之 间 。 不 确定 假说 表示 生态 系统 功能 随 着 生物 多 样 性 变 全 而 
变化 ， 但 变化 的 大 小 和 方向 却 是 不 能 预测 的 。 而 无 效 假说 则 是 指 生态 系统 中 物种 的 去 除 或 增 
加 对 生态 系统 的 功能 没有 影响 ， 或 者 说 生态 系统 功能 对 物种 数目 不 敏感 。 除 了 这 4 个 假说 
Sh, A: 钙 非 线性 假说 ， 认 为 生物 多 样 性 与 生态 系统 功能 过 程 之 间 的 关系 旦 不 规则 的 曲线 
状 ; @ 补 偿 / 凑 键 假说 认为 一 旦 一 个 关键 物种 在 生态 系统 功能 过 程 中 作用 消失 时 ， 一 些 补 偿 
物种 很 快 取而代之 ; 加 驼峰 形 关 系 假 说 则 认为 生态 系统 功能 过 程 在 低 多 样 性 时 可 能 最 大 ， 也 
有 可 能 最 小 ， 而 当 多 样 性 达到 最 大 时 ， 生 态 系统 功能 过 程 特征 则 处 于 两 个 极 值 之 间 。 这 些 假 
说 虽然 各 有 区 别 ， 但 基本 说 明了 这 样 一 个 事实 ， 即 两 者 (多样 性 和 生态 系统 稳定 性 ) 之 间 关 
系 的 复杂 性 。 

为 了 证 明 物 种 多 样 性 与 生态 系统 功能 之 间 的 关系 ，Naeem 等 (1994) 设计 了 一 些 人 工 
系统 ， 验 证 物种 数目 对 净 初 级 生产 的 影响 ， 发 现 多 物种 系统 比 单 优 种 系统 具有 更 高 的 生产 力 
(也 见 Kareiva, 1994), Tilman 及 其 合作 者 同样 进行 了 一 系列 的 草地 实验 ,证 明 多 物种 系统 
具有 更 大 的 稳定 性 (生产 力 水 平 的 稳定 性 ) (Tilman 和 Downing, 1994; Tilman, 1996; 
Tilman 等 ，1997a，1997b)。 该 结论 很 容易 受到 一 些 非 生物 因素 的 影响 ， 从 而 掩盖 真实 的 原 
因 (Loreau，1998)。 但 有 关 专 家 则 认为 ， 在 前 者 的 实验 中 ， 生 产 力 的 提高 是 由 于 植物 形态 
建成 上 的 更 大 的 复杂 性 ， 而 不 是 单纯 物种 数目 的 增加 导致 了 多 物种 系统 的 更 多 的 物质 生产 。 
而 后 者 的 实验 也 证 明了 多 物种 系统 的 稳定 性 事实 上 是 通过 非 耐 旱 种 类 生产 降低 后 ， 而 耐 旱 种 
类 生产 的 增高 这 样 一 种 补偿 机 制 ， 而 不 是 单纯 的 物种 数量 ， 才 得 以 维持 生产 力 的 稳定 性 的 。 
这 与 Loreau (1998) 的 研究 结果 相似 ， 该 研究 发 现 单纯 植物 种 类 的 丰富 度 并 不 一 定 能 增强 系 
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BE DNBE , MTR aE AE AS FH GED) BE 6 AY AE Ry HE) A SE ARES 这 样 的 观点 是 可 能 
Ri, ANESAAR-ARS KEKE, TRA A MH: HERR (Levin, 
1998; Bonabeau, 1998), RBA AE NALA T AKA ABBE EMG, Hooper 和 .Vi 
tousek (1997) 的 研究 也 都 得 到 了 类 似 的 有 关 物 种 多 样 性 与 生态 系统 功能 之 间 关 系 的 正面 结 
论 。 假 如 在 一 个 营养 级 水 平 上 ， 一 个 物种 在 另 一 个 物种 消失 后 能 及 时 地 调整 其 生态 位 ;系统 
的 初级 生产 将 可 能 不 受 影响 (Mikola 和 Setala，1998);， 反 之 ， 则 降低 初级 生产 。 二 日 初级 
生产 受到 影响 ， 系 统 的 次 级 生产 也 因此 降低 。 根 据 完 余 种 假说 ， 剩 余 物种 对 其 生态 位 的 调节 
是 可 能 的 。McGrady-Steed 等 (1997) 通过 实验 从 生态 系统 可 预测 性 的 角度 为 上 述 结论 提供 
了 进一步 的 证 据 。 类 似 研究 还 牵涉 到 更 加 复杂 的 内 容 ， 例 如 营养 级 水 平 的 多 样 性 、 营 养 级 之 
间 的 连续 性 、 物 种 在 营养 级 水 平 的 生态 等 效 性 等 (Naeem 和 Li, 1998). 
5. 有关 研 究 存 在 的 问题 

于 必 确切 地 来 说 ， 以 上 的 假说 或 者 实验 都 具有 一 定 的 主观 性 或 片面 性 ， 主 观 性 事实 上 是 不 言 
而 喻 的 寻 缺 乏 事实 依据 ， 而 片面 性 则 来 源 于 实验 系统 的 人 为 修饰 ， 或 者 是 系统 的 过 分 简化 ， 
再 或 者 是 系统 并 没有 考虑 到 所 有 其 他 生物 ， 尤 其 是 土壤 动物 和 微生物 (Beare 等 ，1995; 
Bengtsson 等 ，1997; Bloemers 等 ，1997; Bardgett 和 Shine，1999) 、 营 养 级 的 数目 《Woot- 
ton, 41998)、 不 同 营 养 级 物种 间 的 相互 作用 (Sieman$, 1998) 等 ， 因 而 与 实际 的 系统 相差 
甚 远 ， 当 然 这 些 研 究 无 疑 是 有 意义 的 。 国 际 上 曾 就 土壤 和 沉积 物 中 的 生物 多 样 性 及 与 生态 系 
统 之 间 的 关系 的 有 关 问 题 于 1997 年 在 荷兰 召开 了 一 个 国际 会 议 (Freckman 等 ，1997) 。 会 
议 强 调 了 研究 物 种 多 样 性 在 生态 系统 功能 过 程 中 所 起 作用 的 重要 性 ， 并 有 了 一 些 开 拓 性 的 工 
YE (Snelgrove 等 ，1997; Palmer 等 ，1997; Brussaard 等 ，1997)。 同 年 在 美国 ,同样 的 内 容 
成 为 美国 科学 进展 协会 (AAAS) 的 一 个 年 会 主题 (Groffman，1997)。 会 议 同样 反映 了 一 个 
BL) 即 我 们 对 土壤 或 沉积 物 中 的 生物 多 样 性 了 解 甚 少 ， 更 不 要 说 对 它们 在 生态 系统 功能 中 
所 起 药 帮 用 有 任何 深入 的 了 解 。 另 外 ， 在 有 关 物 种 多 样 性 和 生态 系统 功能 之 间 的 关系 问题 
EE) 通常 把 注意 力 放 在 物种 对 生态 系统 功能 的 影响 上 ， 但 生态 系统 功能 也 可 能 对 物种 多 样 性 
Pe Big, 例如 生产 力 高 的 立地 被 发 现 容纳 更 多 的 物种 (Srivastava 和 Lawton，1998)， 类 
航 的 问题 已 经 在 生物 多 样 性 的 形成 机 制 中 得 到 了 讨论 (ABH, 1994), WME Zia 
葬 相 天 大 用 常 增加 了 实验 的 设计 和 解释 的 困难 (Huston，1997)， 一 些 实验 常 含有 一 些 隐 含 
的 处 理 ” 此外， 研究 结果 还 可 能 受 实验 设计 的 影响 (Allison，1999)。 甚 至 有 的 研究 结果 认 
汰 高 的 物种 第 富 度 本 身 并 不 是 生态 系统 的 一 个 特征 ， 而 是 与 某 种 特殊 情形 有 关 的 种 群 过程 的 
函数 (Grime, 1997). 

SPD MRORHE, FE, RFLEMRUREFPATESRA RHR AEESRE 
ra Dy GE MY ER AY DERE 18 EE a — TB ES RS AE, TA AE 
BRA PAK H— HR EE ARAB (Grimm, 1995)。 也 许 科 学 会 对 这 个 问题 能 提 
会 硅 个 精确 的 理解 ， 但 遗憾 的 是 人 类 对 改变 自然 的 速率 高 于 对 其 理解 的 进程 。 因 此 ”和 弄 清 生 
物 多 样 性 和 生态 系统 功能 的 现存 概念 ， 提出 可 行 的 假设 指导 经 验 上 的 研究 变 得 士 分 迫切 。 由 
即使 对 于 生态 学 家 们 来 说 ， 要 了 解 一 个 物种 在 生态 系统 的 功能 过 程 中 


于 自然 系统 的 复杂 性 ， 一 个 
ae ede ft ARE HY YE Fy 以 及 不 同 物种 在 生态 系统 功能 中 贡献 的 可 能 重 本 也 倍 感 困难 。 

对 腹 关 物 种 在 系 态 系统 的 功能 中 所 起 作用 的 认识 上 ， 目 前 存在 着 两 种 假设 。 假 设 1: 重 
要 符 态 系统 功能 的 维持 依赖 于 生物 的 多 样 性 (Ehriich P. R. 和 六， H. Ehrlich, 1992), 对 
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于 该 假设 的 验证 主要 通过 一 些 物 种 的 丢失 对 生态 系统 功能 特征 的 影响 来 进行 。 假 设 2: 简单 
生态 系统 ( 低 物种 多 样 性 ) 也 同样 可 以 完成 复杂 生态 系统 (高 物种 多 样 性 ) 的 基本 功能 
(Solbrig，1992) 。 该 假设 与 无 效 假设 类 似 ， 认 为 一 个 生态 系统 中 所 有 超过 一 定 的 必需 数量 以 
上 的 物种 都 是 完 余 种 。 但 任何 一 种 假设 的 检验 都 最 终 被 证 明 并 不 容易 ， 原 因 是 类 似 的 实验 很 
难 被 重复 。 

生态 系统 是 一 个 高 度 等 级 化 的 系统 ， 随 着 等 级 层次 的 升 高 ， 生 物 多 样 性 和 生态 系统 功能 
之 间 的 连接 也 变 得 愈加 复杂 。 生 物 多 样 性 在 功能 上 的 显著 性 可 能 要 大 于 组 成 该 多 样 性 的 单个 
物种 的 贡献 之 和 ， 这 就 是 所 谓 的 “整体 作用 大 于 部 分 之 和 ”的 整合 生物 学 的 观点 (Pace 和 
Groffman，1998)。 例 如 ， 任 何 单个 个 体 的 去 除 或 增加 在 过 程 速 率 上 的 影响 很 小 ， 但 其 潍 计 
效应 并 不 是 那样 的 简单 。 任 何 生物 多 样 性 层次 上 的 丢失 或 增加 的 影响 也 是 其 他 物种 如 何 对 这 
种 多 度 变 化 响应 的 结果 。 于 是 ， 对 生态 系统 功能 过 程 中 生物 多 样 性 作用 的 分 析 不 能 仅仅 考虑 
该 多 样 性 的 个 别 成 分 的 作用 ， 还 必须 考虑 不 同 分 类 群 之 间 的 作用 以 及 区 域 多 样 性 不 同 组 成 是 
如 何 对 群落 中 其 他 成 员 多 度 的 变化 产生 影响 。 另 外 ， 还 应 该 考虑 多 样 性 在 更 大 尺度 止 的 作 
用 ， 例 如 景观 斑 块 和 多 样 性 可 能 在 生态 系统 功能 过 程 中 是 一 个 重要 的 组 成 成 分 ， 但 目前 还 可 
能 无 暇 顾及 。 

时 至 今日 ， 连 接生 物 多 样 性 丢失 和 主要 生态 系统 过 程 或 群落 功能 的 资料 还 很 欠缺 
(Blondel 和 Aronson，1995)。 由 于 这 些 资料 的 缺乏 ， 许 多 有 关 生 态 系统 中 不 同 组 分 的 重要 
性 ， 以 及 生物 多 样 性 的 大 量 快速 丢失 对 生态 系统 的 功能 的 可 能 后 果 等 有 关 的 结论 仅 建立 在 假 
设 的 基础 上 。 为 了 阐明 生物 多 样 性 与 生态 系统 功能 之 间 的 相互 关系 ,我 们 需要 了 解 ， OE 
量 、 养 分 和 水 分 是 如 何在 系统 中 流动 的 ， 这 是 生态 系统 功能 的 精 央 ; 包 确 定 种 群 内 和 种 间 有 
关 有 机 体 的 种 类 、 数 量 和 作用 强度 。 种 间 的 这 些 相 互 作 用 保证 了 太阳 辐射 能 和 其 他 资源 的 吸 
收 、 利 用 和 流通 。 宛 余 种 存在 可 能 是 普遍 的 ， 而 宛 余 意 味 着 生态 系统 有 一 个 内 在 的 补充 物种 
丢失 的 缓冲 能 力 (Lawton 和 Brown, 1993; 韩 兴 国 等 ，1995)。 但 是 ， 我 们 可 以 很 自然 地 想 
到 ， 这 种 缓冲 能 力 将 是 有 限 的 ， 即 物种 丢失 存在 一 个 靖 值 。 超 过 这 个 阔 值 ， tiie. 
改变 ， 这 在 群落 或 生态 系统 发 展 过 程 中 称 为 演 替 。 对 于 一 个 生态 系统 的 不 同 演 替 阶段 ， 
阶段 的 功能 群 或 关键 种 并 不 一 定 是 另 一 个 阶段 的 功能 群 或 关键 种 (Aronson F, 1993). “ 
键 种 在 生态 系统 中 所 起 到 的 作用 与 它们 的 多 度 无 关 ， 它 们 的 丢失 将 导致 整个 系统 的 功能 失衡 
(Paine, 1966; Bond, 1993). 

生物 多 样 性 和 生态 系统 功能 之 间 连 接 的 研究 所 面临 的 另 一 个 困难 是 尺度 问题 。 生态 系统 
是 高 度 异 质 性 的 ， 群 落 在 时 间 和 空间 上 又 是 高 度 变 化 的 (Lacroix 和 Abbadie, 1998). WAP 
多 样 性 的 研究 尺度 与 生态 系统 功能 的 尺度 可 能 会 不 相 吻 合 ， 而 扰动 可 能 对 生态 系统 的 结构 和 
功能 有 更 加 长 远 的 影响 。 这 些 都 加 深 了 了 解 有 关 物 种 多 样 性 和 生态 系统 功能 之 间 关 系 的 困 
难 。 生 物 多 样 性 丢失 的 生态 系统 功能 的 影响 被 认为 比 全 球 变化 的 结果 更 难于 捉摸 (Schlapfer 
等 ，1999) ， 因 此 对 所 得 的 有 关 的 解释 及 其 应 用 要 审慎 。 


三 、 物 种 在 生态 系统 功能 过 程 中 的 作用 


任何 一 个 生态 系统 都 是 由 许多 物种 组 成 的 ， 生 态 系统 的 功能 过 程 离 不 开 物 种 。 但 生态 学 
家 们 普遍 相信 ， 不 同 物种 在 生态 系统 功能 过 程 中 的 作用 是 有 所 医 别 的 即 物种 有 主要 和 次 要 
之 分 。 例 如 ， 在 群落 生态 学 或 植被 生态 学 上 ， 常 将 一 个 群落 中 的 物种 分 成 优势 种 和 非 优 势 
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种 六 或 者 建 群 种 和 伴生 种 。 这 些 概念 虽然 与 下 文 将 要 讨论 的 关键 种 ;， 宛 余 种 等 的 概念 有 所 区 
别 ;， 但 很 容易 使 人 们 产生 一 个 印象 ， 当 然 事实 上 也 可 能 如 此 ， 即 不 同 的 物种 在 一 个 生态 系统 
的 功能 过 程 中 的 作用 大 小 有 很 大 的 不 同 。 

1. “生态 系统 中 的 关键 种 

“目前 物种 得 到 保护 的 原因 主要 根据 其 稀有 性 、 特 有 性 、 大 型 、 吸 引 或 者 重要 的 经 济 价 

值 。 这 些 物 种 得 到 保护 无 一 不 是 从 物种 结构 的 特征 考虑 ， 而 没有 从 物种 在 生态 系统 功能 过 程 
中 的 作用 来 考虑 ， 但 一 些 物种 在 生态 系统 中 所 起 的 生态 学 作用 被 认为 是 不 可 忽略 的 ， 而 生态 
系统 功能 的 维持 对 其 他 物种 的 保护 又 是 至 关 重要 的 。 这 些 具 有 重要 生态 学 意义 的 物种 被 称 为 
关键 种 (Bohd，1993)， 它 们 的 种 群 或 者 支撑 或 者 足 可 以 改变 生态 系统 的 主要 格局 (Khani- 
Tha, 1998), “关键 " 的 含义 无 非 是 表明 什么 的 重要 性 〈Hurlbert，1997) ， 在 此 即 为 一 个 种 在 
维持 生态 系统 结构 与 功能 中 的 重要 性 。 关 键 种 概念 从 字面 上 来 看 是 比较 清楚 的 ,但 仔细 分 
析 半 就 会 发 现 其 隐 含 着 的 一 些 不 确定 性 。 如 关键 种 概念 的 模糊 性 ， 关 键 种 和 非 关 键 种 之 间 的 
三 重 性 以 及 在 实际 研究 中 应 用 的 困难 等 (FMR, 1995; Hurlbert, 1997). 
了 了 自从 Robert Paine (1966, 1969) 最 早 提出 有 关 关 键 捕食 者 的 概念 后 ， 在 保护 生物 学 的 
研究 中 ， 关 键 的 概念 被 扩展 到 了 物种 ， 即 关键 种 。 关 键 种 的 活性 和 多 度 基 本 决定 了 一 个 群落 
或 生态 系统 的 整体 性 和 稳定 性 ， 而 它们 的 人 为 去 除 或 意外 丢失 将 不 仅 导 致 其 他 物种 的 进一步 
丢失 ， 还 有 可 能 导致 整个 群落 或 生态 系统 的 崩溃 (Mooney 等 ，1995)。 关 键 种 可 能 是 稀有 
种 记得 也 可 能 是 常见 种 ; 可 能 具有 普通 的 养分 需求 或 食性 ， 也 有 可 能 具有 专 一 的 养分 需求 或 
食性 曾经 一 度 被 赞同 的 “多 样 性 导致 稳定 性 ”的 假说 由 于 关键 种 的 存在 而 失效 (Paine, 
1969)。 

关键 种 可 能 有 如 下 的 特征 ， 它 决定 了 系统 演 替 的 镶 典 格局 ， 其 生命 活动 也 决定 了 系统 能 
量 的 流动 和 物质 的 周转 以 及 它们 存在 的 时 空 尺度 上 的 主要 变化 。 关 键 种 的 种 群 灸 向 具有 最 大 
的 时 空 维度 ， 其 他 物种 因此 而 成 为 从 属 种 (Smirnova， 见 Khanina，1998)。 关 键 种 可 以 是 植 
wy nh. 微生物， 甚至 已 经 扩展 到 了 非 生 物 因子 如 关键 资源 (如 盐 涡 地 和 矿物 质 库 对 野生 
Bh AEE EVE, Primack, 1993). Bond (1993) 总 结 了 主要 关键 种 的 形式 ， 包 括 关键 捕食 
浅 眉 关键 草食 动物 、 关 键 病 原 体 、 关 键 竞 争 者 、 关 键 共生 者 DW. MHAAEH A). XK 
键 竹 培 搬 运 者 、 关 键 的 系统 过 程 驱动 者 以 及 关键 的 非 生物 过 程 等 。 

; 击 于 关键 种 的 特殊 性 ， 使 得 有 时 对 一 些 关键 种 的 确定 是 极为 困难 的 〈 黄 建 辉 和 韩 兴国 ， 
田 01 遇 勇 外 ,一 些 关键 种 将 对 其 他 哪些 物种 产生 较 大 影响 的 预测 也 被 证 明 是 十 分 困难 的 。 
得 可 以 有 了 以 下 二 些 原则 ，@ 长 期 生存 物种 相对 竞争 能 力 的 识别 ; 回 如 果 这 些 种 不 是 群落 的 优 
势 者 ;。 则 确认 影响 及 阻止 其 成 为 优势 者 的 原因 ; @ 原 因 可 能 是 如 下 之 二 ; 幼苗、 幼 树 形态 奸 
成 所 需 窒 间 的 可 获得 性 ， 一 些 影响 因子 对 物种 表现 的 分 异 作用 〈Bond，1993)。 坦 率 地 说 ， 
下 述 的 所 谓 原则 是 十 分 模糊 的 ， 并 且 缺 乏 可 操作 性 。 但 可 以 有 一 个 比较 简单 的 判 据 ， 即 任何 
因素 〈 任 何 物种 或 非 生物 因子 ) 的 增加 或 去 除 改变 了 竞争 优势 者 的 多 度 ) 或 导致 局 部 的 物种 
丢失 的 演 替 变化 的 ， 可 以 称 为 关键 种 。 

如 果 将 关键 种 与 功能 群 结合 起 来 考虑 ， 4A» Xe A SK TERA IT RR A — 4S OE BF 
(Chapin, ,1992)。 而 如 果 每 个 功能 群 只 有 一 个 物种 组 成 时 ， 那 么 意味 着 该 系统 每 一 企 种 都 将 
是 关键 种 ， 因 为 任何 一 1 个 种 都 是 不 能 缺少 的 Q。 有 观点 认为 ， 关键 种 应 是 生物 多 样 性 保护 的 优 
Hee (Primack, 1993)。 虽 然 关 键 种 不 是 濒临 灭绝 或 受 威 程度 较 高 的 物种 ;关键 种 的 划分 
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键 。 

2. 生态 系统 中 的 宛 余 种 

物种 在 生态 系统 过 程 中 的 了 元 余 概 念 被 认为 是 最 麻烦 的 一 个 概念 ， 因 为 它 与 传统 的 以 单一 
物种 生态 学 为 重点 的 思想 冲突 (Naeem, 1998). TREK A Mit SR. MRA LE HUT 
余 是 与 生态 系统 的 钾 钉 假说 或 者 关键 种 的 假说 有 冲突 的 ， 因 为 钾 钉 假说 认为 每 一 个 物种 的 去 
除 对 生态 系统 的 功能 都 有 一 定 程度 的 影响 ， 而 关键 种 的 假说 则 认为 不 同 物种 对 生态 系统 功能 
的 贡献 上 有 明显 的 差异 ， 有 些 物 种 的 存在 对 生态 系统 的 功能 过 程 是 至 关 重 要 的 5 而 生态 系统 
的 宛 余 概念 则 强调 生态 系统 可 以 允许 一 定 程 度 的 物种 丢失 而 不 致 影响 其 正常 的 功能 过 程 。 不 
过 ， 在 不 同 生 态 学 过 程 之 间 确 定 究 竟 适 合 锦 钉 假说 还 是 元 余 种 假说 却 是 极其 困难 的 〈Law- 
ton 和 Brown, 1993). 

组 成 生态 系统 的 功能 群 究竟 至 少 需要 多 少 物种 才能 完成 其 正常 功能 ， 对 这 个 问题 目前 似 
乎 还 很 难 有 一 个 确切 的 估计 。 但 如 果 一 个 生态 系统 没有 达到 最 大 物种 补充 状态 ， 那 么 其 动态 
丰富 度 也 将 降低 (Woodward，1993) ， 这 样 就 会 给 物种 侵入 提供 了 可 能 。 一 个 生态 系统 可 能 
会 存在 有 一 定 程 度 的 元 余 ， 但 元 余 种 并 不 一 定 意味 着 可 以 任意 去 除 。 事实 直 ， 在 大 多 数 生态 
系统 中 ， 生 态 系 统 的 整个 功能 可 能 仍然 可 以 维持 ， 即 使 物种 的 数量 有 一 定 程度 的 减少 。 KR 
而 ， 物 种 多 样 性 对 生态 系统 在 不 断 变化 环境 条 件 下 的 生存 是 极为 重要 的 ， 宛 余 的 一 个 重要 作 
用 是 为 系统 “投了 保 ”(Chapin，1992) ， 从 这 个 意义 上 来 说 ， 一 个 生态 系统 的 物种 可 能 并 不 
存在 任何 元 余 。 

宛 余 种 的 存在 已 经 在 一 些 实验 中 得 到 了 验证 。Sullivan 和 Zedler (1999) iit KAR 
分 析 的 手段 ， 将 一 个 地 段 的 8 个 盐 生 植物 分 成 2 个 功能 群 。 通 过 比较 这 2 个 功能 群 中 各 个 植 
物 的 生物 量 和 氮 的 积累 等 功能 特征 ， 发 现 至 少 有 2 个 种 在 系统 功能 上 是 元 余 的 。 

但 是 ， 对 待 元 余 种 在 生态 系统 功能 过 程 中 的 作用 问题 似乎 还 存在 着 很 大 的 不 一 致 。 在 一 
个 功能 群 中 物种 的 宛 余 并 不 能 成 为 可 以 丢失 它 的 理由 (de Leo 和 Levin，1997)。 以 前 那 种 认 
为 元 余 种 可 以 丢失 而 不 影响 生态 系统 功能 过 程 的 看 法 (Walker, 1992), IEGMREBAB 
可 靠 性 〈Ecosystem reliability) 的 观点 代替 。 生 态 系统 可 靠 性 的 观点 认为 一 个 生态 系统 功能 
过 程 的 可 靠 性 随 着 该 系统 中 宛 余 种 的 增加 而 增加 。 而 Naeem (1998) 则 更 进一步 认为 ,我们 
应 该 接受 物种 的 元 余 ， 并 领悟 到 宛 余 是 生态 系统 至 关 重 要 的 特征 必须 受到 保护 。 从 这 个 意义 
上 来 讲 ， 宛 余 是 一 个 容易 引起 误解 的 概念 ， 尤 其 是 对 保护 经 营 者 和 政治 家 ， 因 此 它 被 用 于 保 
护 生物 学 实际 上 是 很 危险 的 〈Gitay 等 ，1996) 。 被 认为 是 宛 余 的 物种 通常 与 其 他 物种 的 连接 
是 十 分 微弱 的 ， 不 容易 为 人 所 觉察 ， 但 这 些 连接 在 维持 生态 系统 的 持久 性 和 稳定 性 上 却 是 十 
分 重要 的 ， 因 为 它们 可 以 弱化 资源 及 其 利用 者 之 间 的 波动 (McCann 等 ，1998)。 同 时 ， 它 
们 还 有 可 能 将 生态 系统 结构 和 功能 过 程 的 时 空 变 异 放大 而 产生 强烈 的 作用 (Berlow，1999)。 
形象 地 说 ， 它 们 可 以 被 认为 是 一 种 胶水 ， 将 自然 群落 平稳 地 连接 在 一 起 。 

3. 生态 系统 工程 师 

生态 系统 工程 师 是 指 那些 生物 ， 它们 通过 改变 生物 或 非 生物 物质 的 物理 状态 直接 或 间接 

地 调节 资源 对 其 他 生物 的 可 获得 性 (Jones 等 ，1994; Lawton，1994)。 在 这 一 过 程 中 ,它们 

可 能 或 改变 ， 或 维持 ， 也 可 能 建立 新 的 生境 。 根 据 此 定义 ， 构 筑 土 丘 的 蚂蚁 (Dangerfield 

等 ，1998)， 甚 至 连 肉 眼看 不 见 的 病原 体 也 可 能 被 认为 是 生态 系统 的 工程 师 (Thomas 等 ， 
. 34 . 


1999). 生态 系统 工程 师 可 以 分 成 两 类 : 一 类 是 自生 的 ， 它 们 通过 自生 的 结构 改变 环境 六 如 
它们 的 存活 或 死亡 的 组 织 ; 另 一 类 则 是 异 源 的 ， 它 们 通过 采用 机 械 或 其 他 方式 将 生命 或 非 生 
命 物质 从 一 种 物理 状态 转变 成 另 一 种 物理 状态 ， 从 而 改变 整个 环境 (Lawton;，1994)。 

局 生态 系统 工程 师 最 典型 的 例子 是 北美 地 区 的 河 狸 .(Castor canadensis). 河 狸 属于 异 源 工 
程 师 ,它们 将 树叶 和 树枝 等 物质 ， 从 一 种 物理 状态 (存活 或 死亡 枝条 ) 转变 成 另 一 种 物理 状 
态 〈 河 狸 所 筑 的 坝 ) ， 这 个 工程 的 结果 是 它们 将 原来 连通 的 整个 河流 生态 系统 分 割 开 来 。 上 
紧 | 也 是 一 种 典型 的 异 源 工程 师 。 它 们 的 钻 洞 、 混 合 和 搬运 等 活动 改变 了 土壤 中 的 矿物 质 和 有 
机 成 分 为 种 子 萌 发 提供 更 加 安全 的 场所 ， 人 同时， 还 可 影响 养分 循环 ， 改 变 水 文 ;， 影响 水 分 
的 排出 等 。 | 
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礁 的 珊瑚 树木 和 珊瑚 为 其 他 无 数 生 物 提 供 了 食物 和 生活 的 空间 。 然 而 ， 森 林 和 珊瑚 的 发 育 
改变 环境 和 许多 其 他 资源 的 分 布 和 多 度 。 这 种 改变 形成 了 自生 的 工程 。 树 木 改变 了 水 文 ; FH 
分 循环 和 土壤 的 稳定 性 ， 以 及 湿度 、 温 度 、 风 速 和 光照 的 格局 ， 而 珊瑚 也 改变 潮汐 的 速度 ， 
淤泥 化 速率 等 。 事 实 上 ， 儿 乎 没有 哪 一 个 生态 系统 没有 一 个 或 几 个 “工程 师 ”的 5 但 很 显然 
并 不 是 所 有 生态 系统 中 的 物种 都 成 为 生态 系统 工程 师 。Lawton (1994) 总 结 了 6 个 影响 生 
态 系 统 中 的 物种 成 为 工程 师 的 因子 ， 分 别 为 : 中 个 体 单 位 活性 的 生命 时 间 ; OHHH; @ 
种 群 的 空间 分 布 ; 田 种群 出 现 某 立 地 的 时 间 长 度 ; 回 原 工 程 师 对 系统 作用 的 耐久 力 ; OK 
变 的 资源 流动 的 数量 和 种 类 ， 以 及 依赖 其 上 的 物种 数 。 显 然 一 些 物种 具有 大 的 单位 作用 力 ， 
种 群 密度 高 ， 分 布 广 而 生活 时 间 长 ， 影 响 多 种 资源 流动 则 是 最 明显 的 自生 工程 师 。 

生态 系统 工程 师 概念 与 其 他 诸如 关键 种 、 元 余 种 等 概念 不 同 的 是 ， 不 仅 注 重 物种 间 的 相 
互 作 用 六 更 重要 的 是 还 考虑 物种 与 环境 之 间 的 作用 (Brown，1995)。 一 个 生态 系统 的 工程 
师 可 能 也 是 生态 系统 的 关键 种 ， 如 河 独 、 金 花 鼠 、 蚂 蚁 、 美 洲 野牛 ， 也 可 能 是 生态 系统 的 一 
东 荔 能 群 ， 如 绿色 植物 ， 一 些 固氮 微生物 。 但 这 两 类 生态 系统 工程 师 之 间 有 一 些 区 别 ， 河 狸 
坝 、 人 金 花 启 和 蚂蚁 土 乒 和 美洲 野牛 洼地 的 建设 被 称 为 物理 工程 ， 而 营养 作用 则 可 以 称 为 化 学 
工程 。 虽 然 二 个 物种 可 能 成 为 一 个 生态 系统 当前 结构 和 动态 中 心 的 思想 已 经 并 不 是 什么 新 内 
容 了 ， 但 生态 系统 工程 师 概 念 无 疑 是 一 个 有 效 的 方法 《Dangerfield F, 1998). 


四 、 结 论 


居 种 在 村 态 系统 功能 过 程 中 的 作用 无 疑 是 重要 的 ， 如 果 没 有 植物 、 动 物 以 及 微生物 ， 生 
态 系统 也 就 不 再 存在 ， 更 谈 不 上 生态 系统 的 功能 过 程 或 者 是 对 人 类 提供 的 服务 了 。 因 此 ， 物 
种 对 生态 系统 的 结构 和 功能 都 是 必 不 可 少 的 。 那 么 ， 究 竟 需 要 多 少 物 种 才能 完成 生态 系统 的 
功能 ?到 目前 为 止 还 没有 一 个 确定 的 答案 ， 而 且 对 不 同 的 生态 系统 的 数目 可 能 也 有 所 不 同 ， 
但 关键 是 我 们 无 法 弄 清 目前 自然 界 存在 的 生态 系统 共有 多 少 物 种 。 即 使 这 样 二 我 们 还 是 可 以 
进行 二 些 理论 上 的 探讨 以 及 进行 一 些 有 关 的 实验 。 

普 先 一 相似 的 物种 在 完成 生态 系统 功能 过 程 中 所 起 的 作用 是 不 同 的 ， 定 义 其 中 的 三 些 为 
关键 种 ， 并 且 断 定 关键 种 的 丢失 对 一 个 生态 系统 功能 过 程 的 影响 将 是 致命 的 。 除 了 关键 种 以 
外 ， 其 他 的 有 时 被 称 为 元 余 种 。 之 所 以 称 为 宛 余 是 因为 它们 一 旦 被 丢失 对 生态 系统 的 正常 功 
能 过 程 的 影响 很 小 。 那 么 对 于 一 个 生态 系统 来 说 ， 是 否 这 些 种 就 可 以 不 要 ?对 此 没 服 后 趾 
论 ， 但 大 多 数 的 观点 认为 个 生态 系统 的 宛 余 种 就 像 一 个 家 庭 的 “存折 ”一 样 二 虽然 不 是 现 


在 就 需要 ， 但 迟早 是 有 用 的 。 另 一 个 比喻 则 是 “保险 ”， 生态 系统 的 元 余 种 的 存在 等 于 
oemranerprpwjyopanerrapeprpigepgoiphomoyoms 

其 次 ， 生 态 系 统 的 物种 数 (物种 多 样 性 ) 是 否 会 影响 生态 系统 的 稳定 性 ， 影 响 的 方向 是 
1A? 有关 这 方面 的 争论 已 经 持续 了 40 多 年 了 ,但 目前 仍 无 定论 ， 或 可 以 说 双方 激战 正 酬 。 
但 越 来 越 多 的 人 则 采用 折 中 的 观点 ， 表 示 在 物种 丰富 度 和 生态 系统 稳定 性 的 关系 上 还 存在 着 
明显 的 不 确定 性 〈 黄 建 辉 和 韩 兴 国 ，1994)。 

第 三 ， 由 于 组 成 生态 系统 的 巨大 的 物种 数目 ， 分 别 研究 它们 在 生态 系统 中 的 功能 就 目前 
我 们 的 能 力 是 不 可 能 的 。 因此， 对 生态 系统 的 物种 进行 分 组 是 十 分 明智 的 做 法 。 功 能 群 的 划 
分 与 分 类 和 群 无 关 ， 它 主要 根据 物种 在 生态 系统 中 所 完成 的 功能 进行 分 类 ， 同 时 ， 功 能 群 的 划 
分 也 是 十 分 主观 的 。 

总 结 以 上 三 点 ， 我 们 认为 ， 首 先 ， 物 种 的 丢失 可 能 改变 或 伤害 生态 系统 的 过 程 ， 降 低 其 
抗击 任何 极端 事件 以 及 受 这 些 事 件 影 响 后 恢复 的 能 力 ， 无 论 这 些 物 种 的 作用 大 还 是 小 ， 与 生 
态 系统 中 其 他 物种 间 相 互 作 用 的 强 还 是 弱 ; 其 次 ， 一 些 生 态 系统 确实 依赖 于 一 些 物种 〈 关 键 
和 种， 工程师 ) 现象 的 存在 说 明了 物种 对 生态 系统 功能 贡献 的 大 小 有 显著 的 不 同 。 
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种 内 相 食 行为 的 一 项 理论 


董 全 1 Gary A. Polis?© 
(! 佛 罗 里 达 国 际 大 学 ，SERC/FIU，OE 148, University Park, Miami, FL 33199, USA 
2 加州 大 学 戴 维 斯 分 校 ， 环境 科学 系 ，2132 Wickson Hall, CA95616, USA) 


摘要 本文 根 据 经 验 知 识 ， 结 合 丰 食 理论 的 择 食 模型 和 亲族 选择 理论 中 的 Hamilton KM, 
提出 了 一 个 说 明 种 内 相 食 现 象 的 理论 模型 。 首 先 ， 杰 文 综述 了 在 野外 和 实验 室 观 测 到 的 种 内 
相 食 现象 的 主要 特征 ， 根 据 这 些 特 征 ， 我 们 选择 了 择 食 模 型 和 Hamilton 法 则 作为 研究 种 内 


相 食 行为 的 新 模型 的 基础 。 经 过 对 这 两 个 模型 的 分 析 、 整 理 和 综合 ， 本 文 提 出 ， 种 内 相 食 发 


生 的 条 件 是 : EcvTec -了 L《M>ELT。 这 项 理论 预测 种 内 相 食 发 生 的 可 能 性 : 四 与 捕食 产生 
的 净 能 量 收 益 值 成 正比 ; 四 与 被 食 者 的 亲缘 关系 成 反比 ; @ 与 环境 中 上 日常 豆 好 的 食物 供应 量 
成 反比 ; 图 与 能 量 单位 和 适合 度 单位 之 间 的 转换 系数 成 正比 。 这 个 新 的 理论 模型 为 种 内 相 食 
行为 的 定量 研究 提供 了 一 个 理论 框架 。 


Abstract ' Dong Q. and G. A. Polis’ (1 SERC/FIU, OE 148, University Park, Miami, FL 
33199, USA; Department of Environmental Sciences and Policy, 2132 Wickson Hall, University 
of California, Davis, CA 95616). A Theory of Cannibalistic Foraging. This paper proposes a the- 
ory of cannibalistic foraging. The theory was based on empirical information, the classic diet se- 
lection model and Hamilton’ s rule. First, we will review the empirical observations. Empirical 
studies suggest that the most important factors and variables that affect the occurrence of canni- 
balism are relative size, hunger, age and developmental stage, kinship between potential cannibals 
and victims, relevant densities, and age or size distributions of con- and hetero-specific prey and 
predators. These factors determine the voracity of potential cannibals, encounter rates, and vul- 
nerability of potential victims. These variables are key factors; they vary and interact to affect 
foraging decisions. We argue that most variables in foraging decisions are the same as those influ- 
ence cannibalism. Loss of inclusive fitness is a major cost of cannibalism, but is irrelevant to inter- 
specific predation and absent in the classic diet selection models. We contend that foraging theory 
and kin selection theory together facilitate and provide a particularly appropriate approach. Canni- 
balism can be viewed as a series of foraging decisions by each predator. Foraging theory can be 
modified to analyze cannibalism by incorporating non-energetic costs and benefits. By incorpora- 
tion of inclusive fitness and kinship in the formula, we suggest a new criterion for cannibalistic 
foraging: for a con-specific to be included in optimal diet, it is necessary that Ec/Tc — rL/b > 
E/T. Ec/Tc is the energetic profitability from the con-specific item. E/T is the expected prof- 


itability from the environment from the optimal diet during a feeding period, and is the threshold 


@ 2000 年 3 月 27 日，Cortez 海 上 的 狂 涛 暴 浪 卷 去 了 Gary A. Polis 的 生命 。 当 时 ， 他 正在 从 事 野 外 生态 学 研究 。 
Polis 博士 是 卓越 的 自然 学 家 ， 对 野外 观察 情 有 独 钟 ， 以 至 献身 。 他 对 种 内 相 食 和 许多 其 他 生态 学 领域 的 发 展 作 出 了 重 归 
的 贡献 。 遗 憾 的 是 ， 他 没有 看 到 本 文 的 发 表 。 特 加 此 注 ， 以 表 深 切 的 悼念 ! 
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value in the decision to select a food item during a search-encounter-attack sequence. 7 is the re- 
latedness coefficient, L is the fitness loss of the victim, and b is conversion coefficient between 
energy and fitness. This theorem predicts that the likelihood for cannibalism to occur: @ increas- 
- es with the profitability of the con-specific encountered; @decreases with the increase in the relat- 
edness; @) decreases with the increases in the preferred hetero-specific food; and @ increases 
with the conversion coefficient, which can be regarded as a surrogate of hunger. These predictions 


are consistent with documented observations. 
" 
il 


rm a 


| Oy 1h 前 言 


BAA (cannibalism) 指 某 动物 个 体 食 取 其 他 的 同 种 动物 个 体 。 这 种 现象 在 动物 界 中 
广泛 存在 。 根 据 现 有 文献 ， 鸟 、 兽 、 虫 、 鱼 各 类 ， 从 单 细胞 的 原生 动物 到 具有 复杂 社 群 结构 
的 灵 长 类 ， 种 内 相 食 都 有 发 生 (Fox, 1975; Polis, 1981; Elgar 和 Crespi，1992)。 种 内 相 
符 禾 和 权 发 生 于 不 相关 的 个 体 之 间 ， 还 发 生 在 有 亲缘 关系 的 个 体 之 上 。 就 血缘 关系 而 言 ， 有 如 
下 元 类 相 食 现象 ; @ 食 取 子 女 (filial cannibalism) ， 指 父母 食 取 子 女 的 现象 ， 进一步 还 可 分 
为 父亲 取 食 与 母亲 取 食 ; @ 近 亲 相 食 (sibling cannibalism), 指 兄 弟 姐妹 之 间 的 食 取 过 程 ; 
图 配偶 相 食 (sexual cannibalism) , 指 雌 雄 之 间 的 相 食 ， 主要 是 雌性 在 交配 过 程 中 某 一 时 间 食 
取 礁 性 基体 或 器 官 ， 既 可 以 发 生 在 驶 偶 、 前 戏 ， 也 可 发 生 在 交配 中 或 交配 刚 结 束 时 。 以 上 这 
3 种 相 食 现 象 都 有 广泛 报道 (Polis，1981; Elgar 和 Crespi，1992)。 在 有 的 种 群 ， 同 种 个 体 
豆 是 骨 检 发 现 的 主要 食物 (参见 Dong，1994 的 综述 )。 早 先 ， 种 内 相 食 被 认为 是 一 种 病态 
HRA (Fox, 1975; Polis, 1981). 20 世纪 80 年 代 以 来 ， 种 内 相 食 的 广泛 存在 得 到 了 学 术 界 
押 承 放 芮 它 在 种 群 动态 和 遗传 进化 方面 的 重要 性 逐渐 受到 关注 。 关 于 种 内 相 食 的 研究 报导 卓 
OS, HIM, 1992 年 牛津 大 学 出 版 了 一 本 文集 名 为 : 种 内 相 食 的 进化 与 生态 学 〈Elgar 和 
Crespi, 1992), 该 书 对 种 内 相 食 的 研究 进行 了 回顾 与 展望 。 这 些 文章 综述 了 大 量 文献 ， 记 
哉 书 天 量 的 种 内 相 食 现象 ， 总 结 了 前 一 段 关 于 种 内 相 食 的 生态 和 进化 研究 的 大 体 趋势 ， 为 进 
三 步 更 深 大 的 研究 芮 定 了 一 定 基础 。 

硕 下 就 称 群生 物 学 来 说 ， 种 内 相 食 是 一 个 重要 的 死亡 因素 (Dong，1994)， 甚 至 ， 种 内 相 食 
得 成 的 死亡 率 很 高 。 高 死亡 率 还 常 在 短 时 间 内 发 生 ， 有 时 会 使 整个 年 龄 组 消亡 。 这 直接 影响 
种群 结 杨 及 其 动态 。 种 内 相 食 怎样 影响 种 群 动态 是 一 个 富有 争议 的 论题 ， 一 些 人 认为 种 及 相 
AT SRMPRBE (Fox, 1975; Polis, 1981 引述 了 40 多 项 研究 报告 )， 这 些 人 强调 种 中 相 
状 是 三 不 密度 制约 过 程 ， 因 此 可 以 调节 种 群 ， 另 一 些 人 则 发 现 种 内 相 食 导致 种 群 不 稳定 
(Radovich, 1962; Mertz, 1969, 1972; DeAngelis %, 1979; Higgins, 1990; Orr 等 ; 
£990). Dong (1994) 提出 ， 大 强度 的 年 龄 组 之 间 的 种 内 相 食 倾向 使 种 群 结构 发 生 波动 ， 倍 
HRGAPRLORS, 同时 ， 这 种 种 内 相 食 过 程 也 有 助 于 种 群 延 续 ” 避免 灭绝 ”因此 ， 对 
衬 平 衡 态 局 部 稳定 性 和 种 群 延续 这 两 种 不 同意 义 的 稳定 性 ， 种 内 相 食 可 以 导致 不 同 后 条 在 
融和 从 的 研 究 中 ， 种 群 的 稳定 性 分 析 常 常 假定 平衡 态 局 部 稳定 性 与 种 群 延续 成 正 相 关 。 KM 
然 ，Dong (1994) 关 关 开 右 RS 林 行 灌 放生 太 抽 tm 
All & Lee ALAN OR EERE RR (HM Bjonstad Fy 1999). 

机 和 则 正定， 需 知 亲 因 。 掀 种 的 生活 史 特征 和 种 群 中 个 体 的 和 为 表现 往往 可 克 交 征 种 群 的 
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动态 变化 (Hassell 和 May, 1985; Koehl，1989)。 理 解 种 内 相 食 的 行为 特征 可 以 帮助 了 解 
预测 其 种 群 动态 效应 (Dong 和 Polis, 1992; Dong 和 DeAngelis, 1998). FXMARATAH 
角度 探讨 种 内 相 食 的 发 生 条 件 。 以 下 几 节 将 首先 引入 关于 种 内 相 食 的 基本 经 验 材 料 。 然 后 ， 
根据 经 验 材 料 建立 理论 假设 ， 发 展 理论 模型 。 本 文 将 借用 况 食 行为 研究 的 择 食 模 型 和 社会 行 
为 研究 的 Hamilton 模型 ， 把 它们 结合 运用 ， 提 出 一 个 定量 的 说 明 种 内 相 食 行 为 的 新 理论 。 


二 、 种 内 相 食 现象 的 背景 知识 


生活 于 同一 地 区 的 同 种 个 体 属于 同一 个 种 群 。 在 它们 中 间 ， 种 内 相 食 发 生 ， 发 生 之 后 ， 
捕食 者 获取 能 量 与 养分 ， 被 食 者 消亡 。 显 然 ， 对 捕食 者 与 被 食 者 而 言 ， 种 内 相 食 的 后 果 大 不 
相同 ， 虽 然 是 同 种 个 体 ， 它 们 在 该 过 程 之 中 的 行为 特征 亦 完 全 不 同 。 因 此 ， 本 文 在 进行 种 内 
相 食 现象 的 行为 分 析 和 种 群 后 果 分 析 时 ， 尽 量 把 捕食 者 与 被 食 者 区 分 对 待 。 下 面 ， 本 节 将 首 “ 
先 综述 与 种 内 相 食 发 生 相 关 的 主要 因素 ， 然 后 介绍 种 内 相 食 的 利害 得 失 。 

1. 决定 种 内 相 食 的 主要 因素 

决定 种 内 相 食 是 否 发 生 和 发 生 频 率 的 因素 很 多 。 主 要 可 以 归结 为 三 大 类 : OTR; 
@@ 种 群 特征 ; OARA. 

1.1 *&KA 

首先 ， 个 体 状 态 直接 影响 捕食 者 的 捕食 愿望 和 被 食 者 的 拒捕 与 逃避 能 力 。 影 响 和 决定 种 
内 相 食 的 个 体 特征 主要 包括 外 体形 大 小 ; @ 年 龄 ; 四 发 育 阶段 ; 由 饥饿 程度 》 加 亲缘 关系 。 

1.1.1 MERY 

个 体 尺 寸 是 最 常见 的 决定 种 内 相 食 发 生 与 否 的 因子 。 大 吃 小 是 动物 界 的 普遍 现象 ， 儿 乎 
放 之 各 门类 而 皆 准 。 当 同 种 个 体 相 遇 ， 捕 食 者 与 潜在 被 食 者 的 尺寸 比例 通常 决定 是 否 发 生 相 
食 现 象 。 对 捕食 者 而 言 ， 一 系列 特征 同 尺 十 成 正比 : 食物 与 能 量 的 需求 、 寻 食 与 捕食 效率 
(发 现 距 离 、 追 击 速 度 、 学 习 能 力 、 搜 寻 区 域 和 嘴 宽 ) 等 等 。 这 些 特征 影响 捕食 者 与 被 食 者 
的 相遇 率 和 捕食 成 功率 。 而 对 被 食 者 而 言 ， 其 对 捕食 者 的 发 现 率 和 逃避 能 力 则 随 尺 二 提高 。 
关于 尺寸 怎 样 决定 种 内 相 食 ， 可 进一步 参见 其 他 文章 Dong 和 Polis, 1992; Foldkvord 和 
Hunter, 1986; Fuiman, 1989; Crowley, 1984; Barlow, 1992) 及 其 所 引用 的 文献 。 由 于 
斥 才 是 决定 种 内 相 食 的 重要 因子 ， 在 研究 种 内 相 食 的 种 群 效应 时 ， 种 群 中 尺寸 的 分 布 方式 和 
大 小 组 成 是 一 个 不 宜 忽 略 的 方面 。 

1.1.2 年 龄 和 发 育 阶段 

通常 ， 斥 才 随 年 龄 和 发 育 阶段 变化 。 然 而 年 龄 和 发 育 阶段 还 会 带 来 其 他 的 变化 。 这 些 变 
化 影响 种 内 相 食 的 发 生 。 例 如 ， 在 个 体 发 育 早期 一 一 卵 、 胚 胎 、 幼 体 ， 或 在 发 育 变化 阶段 
一 一 旷 变 或 脱皮 时 ， 或 在 晴 期 ， 个 体 常 常 静止 不 动 或 没有 防 捕 能 力 ， 因 此 极 易 受到 攻击 而 成 
为 同类 相 食 的 目标 。 动 吃 静 是 普遍 现象 。 在 这 种 情况 下 ， 甚 至 可 以 出 现 小 吃 大 的 情况 〈 有 具体 
例子 可 参见 Polis，1981)。 年 龄 和 发 育 阶 段 不 仅 决 定形 态 变化 ,也 同时 决定 对 营养 和 能 量 的 
特殊 需要 。 许 多 无 脊椎 动物 的 幼体 比 成 体 更 倾向 于 食 取 同类 ， 甚 至 依赖 于 同 种 个 体 作为 食物 
以 完成 一 个 阶段 的 发 育 。 例 如 ， 拟 谷 盗 (Park F, 1965; Ho 和 Dawson, 1966; Rich, 
1956) ， 蜗 牛 〈Bauer，1992)。 食 取 同 类 的 倾向 和 食 取 率 都 常常 同年 龄 和 发 育 阶 段 相 关 。 这 
种 相关 关系 在 不 同 的 种 类 往往 是 各 具 特 色 。 

1.1.3 饥饿 程度 

有 - 


WR FAH AMR RR RA HY i EER (Fox, 1975; Polis, 1981). 解除 饥饿 是 
FE BCFT Aa BY AE BS AE ART) BT) BE: SRS Sek AST I hl OY A A 
Fa AB OR > EL BER oh oh OS PAIR, LIT AP A. IS FR Tal A A 
HERES 0 TLER 5h VIE SB A Be IPAS A Ee fe HH A, ABH A Be A 
机 率 和 种 内 相 食 现象 的 发 生 (Hassell 和 Southwood, 1978; Polis, 1980, 1981; Richards, 
1983)。 饥 不 择 食 ， 饥 饭 致 使 捕食 者 降低 择 食 标准 ， 把 日 常 不 吃 的 同类 也 包括 在 食谱 上 。 长 
期 的 饥饿 会 导致 身体 虚弱 ， 发 育 不 良 。 从 而 使 被 食 者 成 为 容易 招致 攻击 的 牺牲 品 (Folkvord 
和 Hiinter，1986) 。 长 期 的 饭 狐 还 往往 阻碍 个 体 生 长 ， 导 致 种 群 内 个 体 之 间 的 体 况 和 尺寸 差 
算 胡 类 。 下 面 还 会 谈 到 ， 大 的 种 群 内 尺寸 差异 会 导致 比较 多 的 种 内 弱肉强食 的 现象 发 生 。 
4.1.4 “亲缘 关系 

捕食 者 同 被 食 者 之 间 的 亲缘 关系 影响 个 体 捕食 同 种 的 倾向 性 。 在 亲缘 关系 远 的 群体 之 
mH, PARR A+ BAM (Bry 和 Gillet, 1980; Pfennig 和 Collins, 1993; Pfennig 等 ， 
19935，Wade，1980) 。 捕 食 者 常常 更 乐于 捕食 无 关系 的 个 体 ， 并 且 会 避免 捕食 亲戚 〈EIl- 
wood, 1992; Loekle , 1982; MacGintie, 1939; Nummelin, 1989), 还 有 人 提出 ， 亲 缘 
识 辩 的 功能 就 是 为 了 避免 种 内 相 食 (Wilson, .1987) 。 显 然 ， 在 种 内 相 食 的 行为 发 生 过 程 中 ， 
遗传 因素 起 了 显著 作用 。 把 亲缘 关系 考虑 在 内 的 综合 适合 度 (inclusive fitness) 概念 对 于 理 
解 种 肉 相 食 应 该 具有 重要 意义 。 

7 1.2 种 群 特征 

-种群 密度 和 种 群 结构 是 影响 种 内 相 食 发 生 率 的 主要 种 群 特征 。 一 般 而 言 ， 种 内 相 食 的 发 
符 率 随 种 群 密度 增加 而 增加 。 上 百 篇 文献 记载 了 种 内 相 食 强 度 同 密度 的 相关 关系 CL Fox, 
1975! Polis, 1981; Bozhkov, 1992; Elgar 和 Crespi，1992)。 其 中 有 些 是 指 捕食 者 密度 ， 
有 些 是 指 被 食 者 密度 ， 有 些 是 指 上 述 两 者 ， 有 些 则 是 指 种 群 总 密度 〈 例 如 ，Thibault，1974; 
Nakamura, 1976a, 1976b; Landry, 1978; Hunter 和 Kimbrell, 1980; Polis, 1980; Meffe, 
1984; Crowley 2, 1987; Pajunen 和 Ukkonen, 1987; Orr 等 ，1990)。 因 此 ， 在 种 内 相 食 
HD) RAR ED EAT 3 种 密度 测度 。 值 得 注意 的 是 ， 种 内 相 食 的 动态 同 这 3 种 密 
度 量度 的 函数 关系 很 为 不 同 。 例 如 ， 作 为 被 食 者 密度 的 函数 ， 每 个 捕食 者 的 种 内 相 食 率 可 以 
3 ADIGE (functional response) (Valdes 等 ，1987; van den Bosch %, 1988; Crowley 和 
Mattin, 1989). 捕食 者 密度 对 种 内 相 食 发 生 率 的 影响 则 是 可 正 可 负 〈Dong 和 Polis, 1992). 
METRES, MARA EMAL KAR. Stevens (1992) 和 Polis (1981) 
的 报导 提供 了 这 方面 的 具体 例子 。 在 种 间 捕 食 的 过 程 中 ， 捕 食 者 会 呈现 数值 反应 《numerical 
spoke) SHH, CHARLES, BLAM CRN MARMARA HR, BAR 
Ae A tn RE LIM oT SE, RI TB A 

fh 5 pis HY Oe Be He GARD Aw aR AR PZ, a a 
明显 ; 有 时 ， 种 内 相 食 发 生 在 同一 年 龄 组 或 者 尺寸 组 之 内 ， 捕 食 者 同 被 食 者 的 密度 就 展 难 区 
别 玉 因此 ;捕食 性 和 被 食 者 总 密度 亦 有 用 。 要 准确 地 理解 和 描述 种 内 相 食 现象 对 种 群 动态 的 
影响 页 必须 对 捕食 者 密度 、 被 食 者 密度 和 种 内 相 食 的 发 生 率 对 于 捕食 者 密度 和 被 食 者 密度 的 
依赖 方式 有 比较 准确 的 测定 和 描述 

1.3 Hie 


食物 是 影响 种 内 相 食 现象 发 生 的 最 主要 的 环境 因素 。 在 食物 质量 低下 、 数量 不 足 的 情况 
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下 , 种 内 相 食 较 易 发 生 。 这 方面 的 例子 很 多 (WH Fox, 1975; Polis, 1981; Bozhkov, 
1992)。 饥 狐 和 营养 不 良 是 食物 质量 和 数量 影响 个 体 种 内 相 食 倾向 的 重要 机 制 。 由 于 种 群 中 
间 的 个 体 差异 ， 即 使 同时 生活 在 同一 栖息 地 ， 在 食物 条 件 不 好 时 ， 不 同 个 体 受 到 非常 不 同 的 
影响 。 个 体 之 间 ， 吏 食 能 力 有 别 ， 大 的 个 体 往往 更 食 范 围 大 ， 可 选 食物 类 别 多 ， 受 某 一 特定 
种 类 食物 丰盛 程度 变化 的 影响 往往 小 。 有 时 候 ， 不 同年 龄 或 者 不 同 大 小 的 个 体 在 生理 状态 、 
甚至 在 运气 上 的 微小 差别 ， 可 以 导致 食物 摄取 上 的 巨大 差异 ， 以 及 饥饿 状态 、 体 况 的 明显 不 
同 。 低 的 或 者 不 稳定 的 食物 供应 量 常常 使 种 群 内 部 个 体 之 间 在 食物 获取 、 生 长、 发 育 和 个 体 
尺寸 上 的 差异 增 大 (Nikolskii，1962; Wilbur 和 Collins, 1973; de Jong, 1976; Murton 等 ， 
1966; Lomnicki, 1980; Rubenstein, 1981; Dong 和 DeAngelis，1998)。 如 前 所 述 ， 种 群 内 
部 大 的 个 体 差 异 增 大 种 内 相 食 的 倾向 性 (DeAngelis 等 ，1979; Bry 和 Gillet, 1980; Kusano 
=, 1985). ) 

2. 种 内 相 食 的 收益 和 代价 

从 进化 的 角度 看 ， 行 为 的 得 益 与 代价 决定 该 行为 能 否 持续 存在 。 作 为 一 种 非常 自 利 的 行 
为 ， 种 内 相 食 现象 对 捕食 者 的 益处 比较 明显 。 这 些 益处 主要 包括 : 能 量 摄取 、 养 分 获得 、 减 
少 潜在 竞争 者 和 减少 儿女 的 潜在 天 敌 。 能 量 和 养分 的 摄取 是 最 为 显而易见 的 得 益 ， 是 短期 的 
直接 的 益处 。 从 长 期 的 眼光 看 ， 捕 食 同类 可 以 消灭 潜在 竞争 者 。 这 些 竞争 者 可 以 是 食物 的 竞 
争 者 ， 亦 可 以 是 对 配偶 的 竞争 对 手 。 它 们 可 以 是 自身 的 竞争 对 象 ， 亦 可 能 是 子 代 的 竞争 对 
头 ， 甚 至 可 能 是 子 代 的 洪 在 天 敌 一 一 它们 的 捕食 者 。 就 能 量 和 养分 的 益处 而 言 ， 种 肉 相 食 也 
不 仅 限 于 单纯 的 摄取 。 种 内 相 食 的 行为 ， 为 能 量 和 养分 重新 投入 和 重新 分 配 的 可 控 途 径 。 父 
代 可 以 通过 生产 营养 个 体 和 食 取 子 代 ， 循 环 利 用 能 量 和 养分 ， 以 应 付 不 可 预测 的 环境 变化 和 
能 量 养分 需要 的 变化 。 对 种 内 相 食 所 能 带 来 的 能 量 和 养分 的 重要 性 ， 已 有 一 些 实 地 观测 和 研 
究 报 道 ( 见 Hill, 1969; Hyatt 和 Ringler, 1989, Bulkey, 1970, Rhodes $, 1974; Nikol- 
sky, 1963; Chikova, 1970; Tarby, 1974; Treasurer, 1989; Ogari 和 Dadzie, 1988; Fox, 
1975; Polis, 1981 及 Elgar 和 Crespi, 1992 书 中 的 许多 章节 )。 

食 取 同 类 亦 有 风险 和 代价 。 其 中 主要 包括 : 损失 综合 适合 度 、 反 击 报复 、 传 播 疾病 记 首 
先 ， 潜 在 被 食 者 如 果 具 有 同 捕食 者 相似 的 尺寸 或 攻击 能 力 ， 防 捕 反 击 就 会 给 捕食 者 带 来 危 
险 ， 甚 至 捕食 与 被 食 的 关系 可 以 发 生 首 转 。 在 一 些 凶 猛 的 捕食 性 动物 ， 例 如 蝎子 ， 这 类 现象 
比较 常见 〈Polis，1980，1981; Crowley，1984)。 其 次 ， 一 些 致 病因 子 可 借 种 内 相 食 过 程 而 
传播 ， 其 中 包括 寄生 生物 和 病毒 。 这 方面 的 例子 可 以 参见 Polis (1981), Pfennig (1991) 
及 其 所 引用 的 文献 。 然 而 ， 最 主要 的 潜在 代价 是 食 取 亲 威 后 遗传 适合 度 的 降低 。 例 如 导 食 取 
子女 直接 减少 自己 的 基因 后 代数 量 ， 而 食 取 近 缘 亲戚 则 会 减少 同 自己 相似 的 行为 基因 的 传 
播 。 这 一 点 还 将 在 下 一 节 更 详细 地 讨论 。 如 本 文 开 头 所 述 ， 种 内 相 食 的 结果 对 捕食 者 和 被 食 
者 来 说 很 不 相同 。 被 食 者 是 捕食 对 象 ， 在 种 内 相 食 发 生 之 后 ， 损 失 其 生命 和 传宗接代 的 可 能 
tE 

上 面 ， 我 们 总 结 了 种 内 相 食 现象 的 主要 特征 。 现 在 ， 我 们 选择 可 以 反映 一 些 重要 特征 的 
理论 ， 评 价 和 探讨 它们 在 种 内 相 食 现象 的 分 析 和 描述 上 的 应 用 。 下 面 ， 我 们 首先 引 大 砚 食 理 
Be 
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_ 三 、 现 食 理论 


了 工 驶 食 理论 试图 描述 和 预测 个 体 食 的 决策 方式 ， 阐 明 动 物 在 哪里 和 怎样 寻找 选择 食物 的 
规律 。 在 碗 食 过 程 中 ， 寻 驶 、 相 遇 、 判 断 、 选 择 和 攻击 的 决策 标准 ， 是 更 食 理 论 研究 最 常 关 
心 和 重视 的 问题 (Stephens 和 Krebs，1986)。 观 食 理论 为 分 析 吏 食 行为 提出 定量 的 明晰 的 可 
验证 的 假说 黄 定 了 基础 。 种 内 相 食 也 是 驶 食 行为 ， 与 异种 更 食 相 似 ， 它 的 过 程 也 涉及 寻觅 、 
相遇 和 判断 攻击 ， 可 以 视 为 一 种 特定 的 更 食 过程 。 因 此 ， 现 存 的 用 于 阑 述 异 种 之 间 的 观 食 规 
则 的 理论 应 该 能 为 研究 种 内 相 食 提供 理论 框架 。 那 么 ， 经 典 驶 食 模型 是 否 能 为 我 们 研究 种 内 
相 食 提供 指导 ， 应 用 这 种 模型 分 析 种 内 相 食 过 程 受到 哪些 限制 ， 这 是 本 节 关 心 的 问题 。 

”过 食 理论 假设 进化 过 程 优化 行为 方式 。 经 典 的 更 食 模型 大 都 包含 三 个 部 分 : 功能 效益 函 
数 、 约 束 条 件 、 决 策 面 临 的 抉择 。 决 策 面 临 的 抉择 规定 了 模型 所 研究 的 问题 ， 功 能 效益 函数 
设 定 分 析 和 评价 行为 的 标准 和 测度 ， 约 束 条 件 决定 行为 出 现 的 可 能 性 。 最 经 典 的 驶 食 模型 是 
择 食 模型 (Schoener, 1971; Charnov，1976) 。 择 食 模型 假设 驶 食 者 有 能 力 把 食物 按 其 益处 
大 水 排序 。 那 么 ,每 当 驶 食 者 发 现 一 个 食物 ， 它 就 面临 是 否 要 去 捕获 的 决定 。 择 食 定理 明晰 
定量 地 给 出 了 在 此 时 的 决策 标准 。 基 本 的 择 食 定理 可 以 用 以 下 公式 表示 ， 相 遇 时 ， 现 食 者 应 
“该 去 获取 这 个 食物 ， 如 果 

E,/T; > E/T (1) 
在 公式 之 中 ,，E;ZT; 是 摄取 该 食物 项 ; 的 净 得 益 值 ， 而 E/T 是 优化 摄食 策略 在 此 时 此 地 的 
期 望 净 得 益 值 。 这 里 ，E7ZT 是 寻 驶 、 相 遇 、 判 断 、 捕 获 过 程 中 的 决策 域 值 。 这 些 净 得 益 值 
之 中 的 常常 以 能 量 为 测度 单位 。T 则 常 以 时 间 为 单位 ， 计 人 寻觅 、 捕 获 、 摄 取 和 消化 的 平 
Sat), Aub, Ei/Ti ME/T 都 是 单位 时 间 内 的 净 能 量 收入 。 当 然 ， 有 些 研 究 会 用 营养 价 
箱 作 为 瑟 的 测度 单位 。 上 面 这 项 定理 说 明 的 是 : 为 了 尽 可 能 多 地 获得 净 能 量 收入 ， 第 一 ， 
食物 的 凶 取 员 取 决 于 该 食物 的 净 能 量 收 入 及 更 好 食物 的 丰盛 度 ， 而 与 该 类 食物 本 身 的 丰盛 度 
元 半 记 第 三 高 能 量 收入 的 食物 丰盛 了 ， 低 能 量 收入 的 食物 就 不 吃 了 了。 换言之 ， 有 好 的 不 吃 
差 的 ， 无 论 差 的 食物 有 多 丰富 。 
时 下 这 项 择 货 定理 曾经 得 到 过 比较 广泛 地 研究 和 检验 ， 一 般 认为 能 够 比较 准确 地 描述 和 预测 
择 食 现象 (Pyke，1984;，Stephens 和 Krebs，1986)。 种 内 相 食 的 发 生 也 常常 似乎 同 这 项 理论 
HAS PU, ERAMICP, SEH, E/T,, EERRTRDNK). HARARE 
RTH) fi th EB RH (O’ Brien F, 1976, O’ Brien, 1987, Werner 和 Hall 
1974; Goss-Castard, 1977; Bailey 和 Polis，1987)。 这 也 发 生 于 种 内 相 食 。 择 食 理论 的 E/T 
同 栖息 地 称 中 各 类 食物 的 丰盛 程度 有 关 。 择 食 理论 预测 ， 好 的 食物 丰富 ， 就 不 吃 差 的 。 假设 
摄取 同 种 不 体 的 净 得 益 值 排序 比较 低 ， 这 项 理论 也 与 种 内 相 食 的 现象 相符 。 当 日 常 异种 食物 
直 富 的 时 候 ， 种 内 相 食 现象 不 常 发 生 。 反 之 ， 择 食 理论 预测 ， 好 的 食物 不 足 ， 就 要 吃 差 的 。 
种 肉 相 食 的 确 往往 发 生 在 日 常 所 喜好 的 食物 缺乏 的 时 候 
这 里 ,值得 讨论 的 是 摄取 同 种 个 体 的 净 得 益 值 排序 比 较 低 的 假设 。 若 单 从 能 量 或 者 营养 
指 角 庆 分 析 计算 ， 同 种 的 个 体 往往 具有 很 高 的 价值 ， 为 捕食 同 种 所 需 付出 的 消耗 亦 低 。 按 传 
绕 的 择 食 定理 去 测量 和 计算 ， 摄 取 同 种 食物 的 净 得 益 值 E./T- 会 很 高 ， 这 里 ， 下 标 < 指 同 
种 个 体 。 这 样 主 种 内 相 食 应 该 发 生得 远 较 实 际 情况 更 为 普遍 。 但 是 ， 实 际 情况 是 ， 能 量 上 很 
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捕 而 且 营 养 丰富 。 这 是 因为 ， 如 果 它 们 吃 掉 这 些小 鱼 ， 自 己 的 基因 就 无 法 经 过 后 代 传递 下 
去 。 用 进化 论 的 话 来 说 ， 它 们 在 吃 这 些小 鱼 的 时 候 损失 了 适合 度 。 与 此 相似 ， 如 果 捕 食 者 食 


取 有 亲缘 关系 的 个 体 ， 这 些 亲 缘 个 体 所 携带 的 相同 行为 基因 也 会 消失 ， 使 得 该 基因 的 综合 适 ， 


合 度 在 进化 过 程 中 减少 。 传 统 的 砚 食 理论 主要 用 来 说 明和 解释 以 其 他 物种 类 为 食 的 取 食 过 
程 。 显 然 ， 异 种 之 间 没 有 亲缘 关系 ， 适 合 度 的 损失 不 在 异种 之 间 的 取 食 过 程 中 发 生 ， 异 种 之 
闻 的 取 食 理论 也 就 不 需要 考虑 这 种 损失 。 在 种 内 相 食 现 象 当 中 ， 亲 缘 关 系 和 适合 度 损失 却 是 
重要 因素 。 这 种 损失 或 许可 以 解释 ， 为 什么 同 种 个 体 并 不 是 像 纯 能 量 分 析 所 意味 的 那样 成 为 
受 喜爱 的 食物 。 因 此 ， 觅 食 理论 在 种 内 相 食 分 析 中 的 应 用 应 该 考虑 到 亲缘 关系 ， 考 虑 后 代 被 
捕食 所 带 来 的 直接 的 适合 度 损 失 和 亲缘 个 体 被 捕食 而 造成 的 综合 适合 度 损 失 。 在 这 里 ， 引 太 
阐述 亲缘 关系 同行 为 特征 的 关系 的 理论 应 该 是 既 有 必要 又 有 帮助 。 在 这 方面 的 研究 领域 里 ， 
最 广 为 应 用 的 一 个 理论 是 Hamilton 的 亲族 选择 理论 。 


四 、Hamilton 的 亲族 选择 理论 


Hamilton (1964a，b) 提出 亲族 选择 理论 。 这 项 基于 种 群 遗 传 学 原理 建立 的 理论 现在 已 
经 在 利 它 行为 的 研究 中 普遍 应 用 ， 是 迄今 为 止 得 到 最 广泛 接受 的 理论 ( 见 Krebs 和 Davies, 
1993 的 综述 ) 。 亲 族 选择 理论 的 核心 是 Hamilton 法 则 。 

Hamilton 法 则 : 一 个 行为 基因 可 以 在 种 群 中 增加 其 相对 比例 ， 如 果 : 

rBiC)>0 (2) 
KB, +r 是 一 个 行为 的 授 者 同 该 行为 的 受 惠 者 之 间 的 亲缘 系数 ; 忆 是 该 行为 使 受 惠 者 在 适合 
度 上 的 所 得 ; C 是 做 出 该 行为 所 付出 的 适合 度 代 价 。 

Hamilton 的 这 项 法 则 说 的 是 ， 如 果 一 项 利 它 行为 给 自己 带 来 的 潜在 害处 小 于 它 给 带 有 
相同 行为 基因 的 亲 威 的 可 能 好 处 ， 这 个 行为 的 基因 频率 就 可 以 在 种 群 中 增加 s 换言之 ， 一 种 
可 遗传 的 行为 不 但 可 以 直接 通过 子女 而 且 可 以 间接 通过 具有 相同 基因 的 亲 威 在 种 群 中 传播 。 
Hamilton 提出 这 项 法 则 以 解释 和 说 明 利 它 行 为 。 在 其 公式 中 ， 行 为 后 果 对 受 影 响 者 而 言 是 
益 是 惠 ， 而 对 授 者 而 言 是 不 利和 损失 。 因 此 ，B 和 C 是 正 值 ， 而 :C 之 前 有 三 个 负 号 。 
Hamilton 的 亲族 选择 理论 的 提出 为 利 它 行 为 的 研究 奠定 了 理论 基石 。 它 本 身 也 是 建立 在 种 
群 遗 传 学 理论 基础 上 的 新 达尔 文 主义 的 重大 发 展 。 

要 把 Hamilton 法 则 移 用 到 种 内 相 食 的 行为 描述 上 来 ， 必 须 注 意 到 利 它 行为 同 种 内 相 食 
的 根本 区 别 。 种 内 相 食 同 利 它 行为 相反 ， 行 为 的 发 生 会 有 能 量 和 营养 收益 ， 而 行为 的 受 者 蒙 
受 生 命 损 失 。 因 此 ， 把 亲缘 选择 理论 应 用 于 种 内 相 食 的 分 析 须 反 其 道 而 用 之 。 也 就 是 说 ;要 
把 Hamilton 法 则 应 用 到 种 内 相 食 行 为 的 分 析 中 ， 刀 和 C 的 符号 应 该 同 它们 在 上 面 公 式 (2) 
中 相反 。 


五 、 种 内 相 食 的 更 食 理论 


上 面 ， 我 们 介绍 了 影响 种 内 相 食 的 基本 因素 、 种 内 相 食 的 利害 、 驶 食 理 论 和 Hamilton 
的 亲族 选择 理论 。 有 了 这 些 基本 材料 和 基本 理论 为 基础 ， 我 们 可 以 探讨 种 内 相 食 的 发 生 条 
件 。 现 在 的 目标 是 把 驶 食 理论 和 Hamilton 法 则 结合 起 来 ， 从 而 建立 一 项 新 的 公式 ， 一 项 可 
以 定量 描述 的 理论 。 为 此 ， 需 要 把 有 食 理论 和 Hamilton 法 则 进行 一 些 形式 变换 。 
ax, ©L=-B, 并 且 G=-C， 它 们 分 别 代 表 种 内 相 食 发 生 后 被 食 者 的 损失 和 捕食 
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者 的 得 益 。 这 两 者 皆 为 在 综合 适合 度 意义 上 的 量度 。 把 它们 代 人 公式 (2), RH, 

ye. hi G-rL>0 (3) 
也 就 是 说 ， 从 亲缘 关系 和 综合 适合 度 的 角度 看 ， 种 内 相 食 发 生 条 件 是 : G-rL>0. RAW 
说 是 表述 种 内 相 食 发 生 条 件 的 、 移 用 改造 过 的 Hamilton 法 则 。 这 项 新 法 则 说 的 是 ,一 项 极 
端 利 已 行为 给 自己 带 来 的 潜在 好 处 要 大 于 它 给 带 有 相同 行为 基因 的 亲 威 的 可 能 害处 。 在 这 种 
情况 下 ， 这 个 行为 的 基因 频率 才 可 以 在 种 群 中 增加 。 换 言 之 ,如 果 一 种 可 遗传 的 利 已 损 它 行 
蓄 会 造成 具有 相同 基因 的 个 体 比 较 大 的 数量 减少 ,这 种 行为 在 种 群 中 的 频率 会 下 降 以 至 不 
> Hamilton 法 则 和 择 食 定理 使 用 了 不 同 的 测度 单位 。 把 两 者 结合 在 一 起 ， 需 要 使 用 统一 
的 单位 5 由 于 两 者 都 建立 在 进化 优选 的 假设 之 上 ， 使 用 适合 度 作为 统一 测度 单位 似乎 比较 方 
Sb, 在 择 食 定理 中 ， 有 一 条 隐 含 的 假设 。 这 就 是 ， 摄 食 在 适合 度 意义 上 的 得 益 
(F) 是 食物 的 净 能 量 (MAK) 收益 值 (E/T) 的 线性 函数 (Pyke，1984)。 这 种 适合 度 同 


净 能 量 收益 值 的 线性 转换 关系 写 出 来 就 是 : 
CHAS 3 F=a+bE/T, 
Loa DERE AWR i. 

F; = a + bE;/T, (4) 
son ate— PS BHM, WE E/T, 为 零 时 的 已 A; 0 HE,/T;, 的 能 量 单位 同 忆 的 适合 度 
单位 之 间 的 转换 系数 。 

“FBR (4) 代 回 公式 (1), RH TAR C1) WAAR: 

ui F, >F (5) 
换 句 话说 ， 公式 (1) 是 建立 在 这 样 一 项 假设 之 上 : 一 个 优化 的 摄食 策略 应 该 有 助 于 摄食 者 
的 行为 基因 频率 在 未 来 的 增加 。 


“和 观 在 考虑 种 内 相 食 在 适合 度 意义 上 的 得 益 。 假 设 种 内 相 食 的 得 益 来 自 于 获得 食物 中 的 能 
量 ， 且 与 其 成 正比 。 于 是 : 


G =a+0(E,/T,) (6) 
把 此 公式 代 人 公式 (3). BETH Hamilton 法 则 就 可 以 写成 ， 
a + b(E./T.) - rL >0 (7) 


AX (7) RE, HGELMAB KH, ARRAN, EMRU LAM, AMAT 
By A RHE MIE SEO HA 
“再 从 择 食 理论 的 角度 看 ， 如 果 计 人 种 内 相 食 所 涉及 的 潜在 综合 适合 度 损 失 和 能 量 获 取 中 
的 得 车 ， 摄 取 同 种 个 体 的 适合 度 意义 上 的 得 益 值 CF.) 应 为 : 

F.=G- cl = 44,0641, wae (8) 
对 于 蜡 种 捕食 来 说 ，r=0。 本 式 还 原 回 到 公式 4)a 

有 了 适合 度 同 净 能 量 收益 值 的 转换 关系 * PHBA SAR 8) ， 就 可 以 讨论 在 一 全 特定 

的 栖息 环境 里 ， 根 据 那 里 日 常 喜欢 的 食物 的 供应 量 和 在 该 条 件 下 的 优化 摄食 策略 记 决 定 是 否 
食 取 至 个 同类 的 条 件 。 把 公式 〈8) 和 公式 (4) 代 回 到 公式 (5), FRA: 

a + 6(E./T,.) ~ 1b >a + (E/T) 


把 土 述 公 式 简 化 ， 则 种 内 相 食 的 发 生 条 件 是 ; 
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| E./T, — rL/b > E/T (9) 
公式 (9) MMW ABE HAREN ARH, OAHATrENSHE Rm ERE; OA SK 
食 者 的 亲缘 关系 成 反比 ; 名 同 环境 中 的 日 常 喜好 的 食物 供应 量 出 反比 ; 外 同 能 量 单位 与 适合 
度 单位 之 间 的 转换 系数 成 正比 。 这 些 预 测 同 我 们 上 面 介绍 的 经 验 观 察 是 相符 的 。 含 高 能 量 营 
养 ， 或 者 体 弱 的 个 体 更 可 能 被 吃 ， 近 亲 更 少 可 能 被 吃 。 环 境 食物 供应 的 缺乏 使 择 食 域 值 降 
低 ， 并 且 使 潜在 的 捕食 者 的 饥饿 程度 增加 ， 进 一 步 激 发 种 内 相 食 现 象 的 发 生 。 

上 面 公式 (4) 假设 适合 度 是 食物 净 能 量 值 的 线性 函数 。 因 为 砚 食 理论 一 般 不 考虑 饥饿 
状况 。 其 实 ， 这 个 线性 假设 可 以 放松 。 这 是 因为 ， 种 内 相 食 带 来 的 潜在 综合 适合 度 损失 
(= 也 ) 在 公式 中 始终 是 一 个 单独 的 附加 项 。 即 使 F 成 为 EZT 的 非 线性 单调 上 升 函 数 ， 在 上 
面 这 类 简单 运算 中 不 影响 结论 。 如 果 假 设 食物 对 捕食 者 的 适合 度 意义 随 饥 钱 程 度 上 升 。 换 言 
之 ， 如 果 必 随 着 饥饿 程度 增加 ， 上 述 公 式 预 测 ， 种 内 相 食 也 将 随 着 饥饿 程度 上 升 而 更 可 能 
发 生 。 

Ae RAMEE eH AK (2) 相 比 ， 公 式 (9) 中 多 了 一 个 一 LZ5 项 由 于 二 
rL/b 的 存在 ， 摄 取 同 种 个 体 ， 特 别 是 亲缘 个 体 的 综合 得 益 值 就 可 以 在 排序 中 处 于 比较 低 的 
位 置 ， 可 以 比 其 纯 能 量 值 分 析 中 的 排序 低 很 多 。 也 就 是 说 ， 即 使 E.ZT. >EZT， 种 内 相 食 
VRAD RA. RE, AN (9) 解决 了 在 种 内 相 食 分 析 中 直接 应 用 公式 (2) 所 遇 到 的 主要 
问题 。 总 而 言 之 ,我们 觉得 ， 基 于 公式 (9) 的 种 内 相 食 砚 食 法 则 ， 同 经 验 观 察 比 较 一 致 。 
这 项 理论 相对 完整 ， 为 研究 种 内 相 食 的 驶 食 过 程 提 供 了 一 个 定量 的 框架 。 

在 上 述 种 内 相 食 驶 食 理论 的 基础 之 上 ， 公 式 〈9) 可 以 用 于 进一步 提出 一 系列 假说 。 例 
如 ， 同 7 类 食物 相 比 ， 同 种 个 体 可 以 成 为 受 喜 爱 的 食品 ， 假 如 ，E.《ZT. - 民 亿 > 瓦 ZXT。 据 
此 可 以 预测 ， 如 果 潜 在 被 食 者 的 密度 增 大 ，7 类 食物 就 不 再 摄取 。 公 式 (9) 还 可 以 用 来 探 
讨 是 否 降 低 竞 争 是 种 内 相 食 的 主要 功能 。 如 果 种 内 相 食 在 E./T,-rL/b< E/T, EB ES/ 
T.<EZT 的 情况 下 发 生 ， 可 以 推论 ， 竞 争 可 能 是 种 内 相 食 进化 的 主要 动力 。 这 样 的 推论 和 
预测 是 可 检验 的 假说 。 通 过 有 控制 的 试验 ， 研 究 人 员 就 能 够 寻找 理论 假设 之 中 的 主要 问题 ， 
进一步 增强 人 们 对 种 内 相 食 现象 的 理解 。 


六 、 结 语 


种 内 相 食 是 相当 普遍 的 现象 。 对 许多 物种 来 说 ， 种 内 相 食 现 象 在 生态 学 和 遗传 进化 上 都 
具有 重要 意义 。 目 前 ， 对 种 内 相 食 现 象 的 定量 描述 仍然 十 分 不 足 。 各 种 主要 生理 行为 、 过 程 
和 环境 因子 ， 以 怎样 的 形式 定量 地 影响 和 决定 种 内 相 食 过 程 ， 仍 或 待 深入 理解 。 探 索 决定 规 
律 与 形式 的 内 在 机 制 是 当代 生态 学 的 重点 〈 董 全 ，1996; 邬 建 国 ，1996) ， 进 化 的 思想 在 生 
态 学 研究 中 占有 极为 重要 的 地 位 〈 董 全 ，1996)。 本 文 应 用 基于 种 群 遗 传 进化 理论 的 Hamil- 
ton 法 则 ， 把 它 同 更 食 理论 中 的 择 食 定理 相 结合 ， 提 出 了 用 于 阐述 种 内 相 食 行为 的 一 项 理 
论 。 我 们 希望 ， 这 项 理论 有 助 于 建立 可 选择 证 伪 的 定量 假说 ， 为 进一步 研究 种 内 相 食 行 为 的 
机 制 黄 定 一 定 的 基础 。 行 为 机 制 的 理解 则 有 助 于 我 们 进一步 探讨 行为 在 个 体 的 生长 发 育 、 存 
活 和 种 群 动态 方面 的 后 果 。 

致谢 在 此 项 理论 的 发 展 过 程 中 ， 董 全 曾经 得 到 李 博 院士 的 鼓励 ， 特 书 此 文 于 此 以 致 怀 
念 之 情 。 潘 愉 德 博士 和 申 卫 军 先生 对 本 文 进行 了 审阅 ， 提 出 了 宝贵 意见 。 在 理论 发 展 和 成 文 
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修改 过 程 中 ,, 董 全 得 到 了 the Electric Power Research Institute ( the fellowship in population 
dynamics ), the U. S. Department of the Interior South Florida Ecosystem Restoration Pro- 
gram “Critical Ecosystems Studies Initiative” (# the National Park Service 管理 ) ，U. S. Geo- 


logical Survey, Florida Caribbean Science Center, and the U. S. Army Corps of Engineers 的 研 
FES HEH. 说 此 一 并 感谢 。 
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入 工 神经 网 络 在 森林 资源 管理 中 的 应 用 
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摘要 “为 林业 管理 部 门 提供 正确 的 决策 依据 变 得 日 益 困难 。 传 统 的 数量 方法 难以 解决 森林 次 
源 管 理 中 的 许多 无 结构 性 问题 。 人 工 智能 新 技术 能 将 人 类 积累 的 知识 转化 到 决策 支持 系统 
中 ”作为 人 工 智 能 的 一 个 分 支 ， 人 工 神 经 网 络 已 经 成 为 传统 统计 方法 之 外 的 一 一 个 十 分 引 人 注 
目的 新 方法 ， 并 开始 用 于 预测 生物 系统 中 的 非 线性 行为 。 本 文 从 人 工 神 经 网 络 在 : ores 
地 分 类 和 制图 ; 回 森 林 生 长 和 动态 模拟 ; 加 空间 数据 的 分 析 和 拟 合 ; 图 植 物 病虫害 动态 的 巴 
MN; 回 气 候 变 化 研究 等 方面 的 应 用 进行 综合 评述 ， HALA BASED AP HRE, BH 
， 的 问题 和 局 限 性 ， 以 及 对 未 来 的 前 景 等 提出 了 初步 看 法 。 此 外 ， 本 文 提供 了 一 个 人 工 神经 网 
络 方法 在 生态 系统 模拟 中 应 用 的 实例 。 介 绍 了 应 用 三 层 反 向 传播 网 络 确定 生物 群 区 指数 和 气 


候 变 量 之 间 的 非 线性 关系 ， 并 用 这 种 关系 提高 根据 植被 花粉 重建 陆地 生态 系统 的 精度 8 


Abstract Peng! C. and H. Lin’(' Ministry of Natural Resources, Ontario Forest Research In- 
stitute, 1235 Queen Street East, Sault Ste. Marie, Ontario P6A 2E5, Canada;? Faculty of 
Forestry, University of Toronto, Earth Sciences Center, 33 Willcocks St. Toronto, Ontario M5S 
3B3, Canada). Artificial Neural Networks and Their Applications in Forest Resource Manage- 
ment. Making good decisions for adaptive forest management has become increasingly difficult. 
New artificial intelligence (AI) technology allows knowledge processing to be included in decision- 
support system. The application of Artificial Neural Networks (ANN), a branch of AI known as 
Parallel Distributed Processing (PDP), to predict the behaviours of nonlinear systems has become 
an attractive alternative to traditional statistical methods. This paper aims to provide an up-to- 
date synthesis of the use of ANN in forest resource management. Current ANN applications in- 
clude:@ forest land mapping and classification, @ forest growth and dynamics modelling ,@spa- 
tial data analysis and modelling, @ plant disease dynamics modelling and @ climate change re- 
search. The advantages and disadvantages of using ANN are discussed. Although the ANN appli- 
cations are at an early stage, they have demonstrated potential as a useful tool for forest resource 
management. As a specific example of an ANN dealing with forest ecosystem mapping, the paper 
will present an application of a three-layer back-propagation neural network to calibrate the non- 
linear relationships between biome scores and climate variables, which can improve the accuracy of 


mapping terrestrial biomes from pollen data 
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多 年 来 ,森林 资 源 研 究 人 员 和 管理 人 员 使 用 经 典 的 统计 模型 或 复杂 的 数学 模型 预测 不 同 
的 森林 管理 方式 和 行为 可 能 产生 的 结果 ， 以 及 利用 这 些 预 测 的 信息 来 帮助 制定 决策 。 这 些 模 
型 通常 以 数学 方程 的 形式 表述 。 然 而 ， 有 些 决 策 制定 过 程 中 包含 一 些 自身 不 能 并 人 数学 方程 
的 定性 的 成 分 。 正 如 Gimblett 和 Ball (1995) 指出 的 那样 : 资源 管理 决策 的 制定 过 程 常 常 引 
起 一 些 问 题 的 复杂 性 超越 经 典 的 统计 技术 ， 有 些 需要 更 多 的 启发 式 的 研究 ， 而 不 是 数学 计 
算 。 对 许多 实际 情况 ， 统 计 模 型 不 能 用 来 解决 森林 资源 管理 中 许多 的 无 结构 性 问题 (un- 
structed problems) 。 

人 工 神 经 网 络 (artificial neural network, ANN) 是 人 工 智能 (artificial intelligence, AI) 
的 三 个 分 支 ， 通 常 也 叫做 并 行 分 布 式 计 算 (Parallel Distributed Processing，PDP)。 它 是 三 种 
模仿 人 脑 和 神经 网 络 系统 的 功能 ， 并 进行 简单 模拟 计算 的 形式 。ANN 传统 地 被 用 来 实现 类 
脑 本 能 性 所 产生 的 识别 工作 ， 包 括 : MRS, BRAS, MEMES AH RERAS. 
家 系统 是 最 早 用 于 帮助 解决 林业 工作 中 的 实际 问题 和 制定 决策 的 人 工 智 能 (AI) 技术 工作 
之 一 (Coulson 等 ，1987) 。 然 而 ， 随 着 计算 机 技术 的 迅速 发 展 ，ANN 的 应 用 领域 不 断 开 拓 ， 
应 用 的 数量 不 断 增 加 。 近 10 年 来 ，ANN 的 预测 技术 已 经 成 功 地 用 于 经 济 、 商 业 、 水 资源 、 
生态 学 和 空间 数据 分 析 等 领域 (Lisboa，1992; Swingler，1996)。 尤 其 是 最 近 几 年 ，ANN 
在 林业 科学 中 的 应 用 目 益 增 加 ， 并 已 成 为 在 传统 方法 之 外 用 于 预测 和 模拟 森林 系统 中 非 线性 
行为 和 解决 复杂 问题 的 新 方法 (McRoberts 等 ，1991; Gimblett 和 Ball, 1995; Lek 等 ， 
1996; Atkinson 和 Tatnall, 1997; Peng 和 Wen，1999)。 

本 文 将 从 : OANN 的 主要 特征 ; OANN EARMRE SH HOA; OANN 的 优点 、 
问题 、 :局限 性 以 及 未 来 的 应 用 前 景 ;， 由 ANN 应 用 实例 等 几 方 面 进 行 综述 和 介绍 。 


二 、ANN 的 主要 特征 


自 1943 年 第 一 个 ANN 的 原型 产生 (McCulloch 和 Pitts, 1943) 以 来 ， 相 继 发 展 了 30 
个 左右 不 同类 型 的 ANN。Sui (1994) 简要 地 评述 了 10 个 最 著名 的 ANN 的 特征 和 范式 。 其 
中 在 自然 资源 管理 中 最 常用 的 一 个 分 支 就 是 反 向 传播 反馈 网 络 (back-propagation feed-for- 
ward network)， 也 叫 多 层 感知 网 络 (multi-layer perception network, MLP) (Rumelhart 等 ， 
1986a，1986b)。 这 里 ， 仅 以 反 向 转播 网 络 为 例 对 ANN 的 主要 特征 作 一 个 简单 介绍 。 

1. ANN 的 结构 

ANN 是 一 种 由 许多 小 的 处 理 单 元 (PE: Processing Elements) 或 结 点 (Nodes) 结合 在 
一 起 构成 的 并 行 计 算 体 系 。 众 多 的 处 理 单 元 通常 被 组 织 成 三 个 层 (图 1): 输入 层 用 来 提供 
给 网 络 的 输入 数据 ; 输出 层 是 输入 数据 的 响应 ; 中 间 的 一 层 叫 做 隐 层 有 时 隐 层 可 以 增加 到 
2 层 或 3 层 (图 la)。 在 不 同 层 中 的 结 点 部 分 或 全 部 地 互相 连接 。 这 些 连 接 与 对 应 结 点 的 权 
重 (Weight) 相关 ， 权 重 常 常 根据 连接 的 强 弱 进行 调整 。 

2. ANN 的 运行 

在 多 层 反 向 传播 网 络 的 算法 中 ， 经 过 网 络 传播 的 数据 在 输入 层 开 始 刺 激 输入 的 模式 ， 直 
到 在 输出 层 产 生 一 些 激 活 输出 (图 lb)。 每 一 个 PE 或 结 点 接收 来 自前 一 层 的 权重 后 输出 。 
在 前 一 层 ， 总 输入 的 结 点 (net;) 是 权重 输入 的 总 和 ， 即 有 : 
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图 i (a) ANN 的 典型 构筑 学 ; (b) SPMATADRE, PEMA, WH, ME, A, SRBH 

a 办 x . ee net; = 之 wii (1) 
RE W,AROEB Ri 和 ;7 之 间 的 权重 值 ，X; 表示 来 自 结 点 : 的 输出 。 

) 届 然后 ， 输 入 结 点 通过 一 个 非 线性 的 S 形 曲线 产生 结 点 的 输出 〈 取 )， 冯 被 传输 到 其 他 
结 点 权重 后 的 输入 路 径 。 对 于 给 定 的 结 点 ]) ， 其 输出 可 用 下 列 公式 计算 : 

hfs | Y;, = f(net;) = 1/(1.+ exp ("*”)) (2) 
参数 OU MME, HH (W) REAM ASAR ASN R/)WERK ARH. 
3B. 学 习 和 训练 
23) (Learning) 和 训练 (Training) 是 几乎 所 有 神经 网 络 的 基础 。 训 练 是 网 络 的 学 习 
过 程 六 而 学 习 是 训练 过 程 的 最 终结 果 。 学 习 包 括 网 络 对 权重 进行 系统 的 改变 ， 改 进 网 络 的 操 
作 和 响应 ， 使 之 能 达到 可 以 接受 的 标准 。 网 络 通过 学 习 过 程 来 不 断 调整 相互 连接 的 在 不 同 单 
层 之 间 的 权重 ,并且 从 寻找 输入 和 输出 层 之 间 的 线性 关系 着 手 。 权 重 值 然后 被 分 配给 连接 输 
头 和 输出 层 间 的 神经 原 (Neurons) 。 一 旦 这 种 关系 确定 ， 神 经 原 就 被 分 配给 隐 层 ， 以 便 能 找 
到 非 线性 关系 。 训 练 的 目的 是 寻找 能 产生 最 小 偏差 的 权重 。 在 训练 过 程 中 ， 均 方差 〈Mean 
Squared Error) 是 网 络 根据 预测 的 输出 值 (Y) 与 实际 需要 的 输出 值 (AQ) 之 间 的 差 值 
来 估算 的 。 即 有 偏差 (LE) 在 时 间 : 内 可 表示 为 : 

S a a E(t) = 0.5rL Y(t) - A(t) }? (3) 
% 3) BY (Learning algorithm) 不 断 改 变 与 每 个 处 理 单 元 (PE) 有 关 的 权重 (W), UtRiE 
网 络 系统 在 目标 输出 和 网 络 实际 输出 之 间 的 误差 达到 最 小 。 这 种 反 向 传播 算法 是 训练 多 层 感 
知 网 络 (MLP) 最 直观 的 方法 。 有 关 学 习 算法 的 详细 解释 可 以 参阅 大 多 数 有 关 ANN 的 教材 
#4525 (Caudill, 1994a, 1994b; Bishop, 1995). 

三 、 在 森林 资源 管理 中 的 应 用 

1. 森林 土地 分 类 和 制图 

于 地 分 类 是 ANN 在 遥感 中 最 广泛 的 应 用 领域 之 一 。 以 生态 为 基础 的 分 类 和 制图 在 森林 
资源 管理 中 起 着 十 分 重要 的 作用 。ANN 已 成 为 土地 分 类 研究 中 构造 计算 机 模拟 系统 的 主要 
#7 (Huang #1 Lippmann, 1987; Hepner 和 Ritter，1289;》 Tiepner $F, 1990; Civeo, 


1993; Gong #fl Chen, 1996). Decatur : 1989) 利用 ANN 和 SAR (synthetic aperture radar) 
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数据 对 土地 的 覆盖 类 型 进行 了 分 类 。Campell 等 人 (1989), McClelland 等 人 (1989), Hepn- 
er 等 人 (1990) 和 Downey FA (1992) 都 报道 了 他 们 应 用 ANN 4228 #1 LTM (landsat the- 
matic mapper) 数据 在 土地 分 类 方面 的 研究 。 他 们 发 现 ANN 在 不 同 的 程度 上 都 要 比 传统 的 
统计 分 类 方法 精确 。 正 如 Atkinson 和 Tatnall (1997) 所 指出 的 那样 ，ANN 在 土地 分 类 中 最 
大 的 优点 是 它 能 将 不 同 来 源 的 数据 和 信息 综合 到 同一 分 类 系统 之 中 。 好 沁 个 实例 研究 证 实 了 
ANN 能 对 多 来 源 的 空间 数据 进行 分 类 。 例 如 ，Benediktsson 等 人 (1990) 用 MSS (landsat 
multispectral scanner network) 的 图 像 和 三 维 地 形 数据 ( 即 海拔 ， 坡 度 和 方位 ) 并 运用 ANN 
模型 进行 土地 分 类 研究 。Peddle 等 人 (1994) 报道 了 他 们 利用 多 源 禹 感 数据 和 ANN 对 阿尔 
Hh (Alpine region) 进行 土地 分 类 。Gong 和 Chen (1996) 利用 数值 化 海拔 高 度 和 森 
林 帮 盖 资 料 对 反 疝 传播 ANN 的 应 用 进行 了 可 行 性 研究 。 
2. 森林 生长 和 动态 过 程 的 模拟 
用 于 描述 森林 动态 过 程 (ES, EK, BEALL) 的 森林 生长 模型 已 广泛 地 用 于 森 
林 资 源 管 理 活动 ， 其 中 包括 更 新 资源 清查 ， 预 测 林 木 产量 ， 评 价 树种 组 成 和 在 不 同 环境 条 件 
下 生态 系统 的 结构 和 功能 。 尽 管 在 林 分 和 单 株 生 长 模型 方面 取得 了 很 大 进展 ， 但 是 对 林木 死 
亡 率 (mortality) 的 预测 仍 十 分 简单 〈 常 使 用 随机 的 概率 估算 )， 并 且 导 致 生长 和 产量 模型 
在 预测 中 产生 较 大 的 变化 和 实际 偏差 (Gertner，1989)。 突 破 性 的 进展 始 于 1991 年 ， 当 最 
FLAS ANN 模型 用 来 预测 单 株 树木 的 死亡 率 的 研究 发 表 后 (Guan 和 Gertner，1991a) ， 同 年 ， 
Guan 和 Gertner (1991b) 成 功 地 开发 了 一 个 基于 ANN 的 林木 生长 模型 ， 并 用 于 红 松 工 疡 - 
nus resinosa Ait) 存活 率 (surrival) 的 预测 。 他 们 发 现 基 于 ANN 的 红 松 生长 模型 不 仅 比 统 
计 模 型 有 较 好 的 数据 拟 合 性 ， 而 且 对 新 数据 的 预测 也 表现 出 优越 性 。 同 时 ， 该 模型 对 芝 树 以 
及 生长 缓慢 的 红 松 也 表现 出 相当 的 灵活 性 。 尔 后 ，Guan 和 Gertner (1995) 将 适宜 的 训练 规 
则 和 计算 平台 结合 到 模拟 单 株 林 木 生存 率 的 模型 之 中 ， 使 以 往 的 方法 得 到 进 二 步 完善 。 另 二 
方面 ，Hasenaur 和 Merk (1997) 最 近 报 道 了 他 们 在 奥地利 的 一 个 用 于 预测 单 株 树 未 死亡 率 
的 无 导向 神经 网 络 (Unsupervised neural networks) 。 他 们 发 现 ANN 比 基 于 LOGIT 的 死亡 率 
统计 模型 好 。 此 外 ，Guan 等 人 (1997) 首次 提出 了 基于 ANN 的 技术 框架 ， 并 用 手 评价 林 
木 生长 机 理 预 测 模型 效果 。 这 种 方法 包括 4 个 主要 步骤 : @ 假 定 参 数值 的 分 布 ; ORBS 
数 ; 包 根 据 取 样 ， 描 述 模型 的 行为 ; 田 在 所 取 的 样 点 近似 模型 的 行为 。 这 一 方法 已 被 用 于 
Valentine (1988) 开发 的 碳 乎 衡 基础 上 的 树木 生长 模型 ， 而 且 结果 证 实 该 方法 在 分 析 复 杂 的 
生长 模型 中 有 较 高 的 效率 。 
3. 空间 数据 分 析 和 地 理 信息 系统 (GIS) 的 模拟 
ANN 最 广泛 的 应 用 是 对 多 源 空 间 数 据 进 行 分 析 。 自 从 Ritter 等 人 (1988) 首次 提出 将 
ANN 技术 与 GIS 结合 为 一 体 的 方法 已 经 10 多 年 了 。 尔 后 ， 各 种 有 关 探 索 ANN 在 空间 数据 
分 析 中 的 潜能 的 探讨 ， 在 不 同 的 研究 范围 内 迅速 开展 (Sui，1994; Gong，1994)。 Sui 
(1994) 就 ANN 在 空间 数据 处 理 方 面 进 行 了 综述 ， 并 将 最 近 的 应 用 划分 为 两 大 类 ， 即 ; 
ANN 在 遥感 中 的 应 用 和 ANN 与 GIS 的 耦合 。 
3, 工 卫 星 图 像 的 处 理 
在 过 去 10 年 里 ， 由 于 大 量 的 遥感 数据 存在 ， 极 大 地 增加 了 ANN 的 可 用 性 ， 这 样 也 为 
检验 ANN 的 应 用 能 力 (尤其 是 反 向 传播 的 网 络 ) 以 及 对 比特 定 的 ANN 同 传统 方法 在 卫星 
图 像 处 理 过 程 中 的 优 与 劣 提 供 了 一 个 极 好 的 机 会 (Atkinson 和 Tatnall, 1997). Ryan 等 人 
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(1991) 根据 Landsat-TM (Thematic Mapper) 数据 开发 了 一 个 可 用 于 描绘 海岸 线 的 反 向 传 
播 网 络 。 他 们 证 实 了 使 用 PSR (Power Spectral Ring) 数据 ，ANN 能 在 训练 后 用 于 区 分 陆地 
和 水 域 。Herman 和 Khazenie (1992 ) Pierce 等 人 (1992). Wilkinson 等 人 (1992) 和 Jan 
(1997) 在 早期 的 研究 中 也 显示 ，ANN 被 成 功 地 用 于 多 光谱 遥感 数据 的 分 类 。 同 时 ，ANN 
技术 也 被 用 于 追溯 (retrieve) 陆地 粗糙 表面 的 长 度 和 方差 的 关系 (Yoshitomi 等 ，1993)。 重 
建 雪 地 参数 (Tsang 等 ，1992) ， 估 算 叶 面积 和 恢复 生物 量 包 括 树 冠 高 度 ， 林 冠 水 的 含量 和 
物质 的 比重 (Jin 和 Liuy 1997)。Zhang 等 人 (1997) 报道 了 他 们 根据 TM (Thematic Map- 
per) 卫星 图 像 ， 使 用 反 向 传播 ANN 模型 ， 来 识别 在 亚利桑那 州 (Arizona) 北部 地 区 的 植 
RAH, MRM ANN 能 在 十 分 复杂 的 地 面 上 达到 平均 相关 性 为 94% 的 精度 ， 而 且 这 种 分 
类 方法 所 需 的 成 本 和 时 间 比 其 他 传统 的 技术 要 少 得 多 。 

3. .2 空间 模拟 

最 近 的 研究 (Peuquet，1991; Sui, 1993) 表明 ， 耦 合 ANN 和 GIS 极 大 地 增强 了 GIS 
在 空间 决策 制定 和 模拟 的 能 力 。 在 Wang (1992) 具有 开拓 性 的 研究 中 ， 成 功 地 将 ANN 耦 
合 于 GIS 环境 中 ， 使 得 GIS 在 分 析 和 研究 农用 土地 的 适宜 性 中 的 空间 模拟 功能 大 大 增强 。 
在 与 Wang HARUM AFF, Sui (1993) 把 标准 的 反 辕 传播 ANN 5 GIS 结合 在 一 起 ， 并 用 
于 适合 性 分 析 。 研 究 结果 表明 : 基于 ANN 上 的 GIS 模拟 能 近 拟 专家 的 决策 ， 而 不 需 将 专家 
的 知识 结合 到 启发 式 的 if-then 规则 中 。Zhou 和 Civco (1996) 进一步 报道 了 耦合 通用 的 学 习 
神经 网 络 和 iGIS， 并 用 于 适宜 性 的 研究 。 最 近 ，Deadman 和 Gimblett (1997) 提供 了 一 个 将 
ANN: 和 ;GIS 结合 于 一 体 并 用 于 制定 植物 管理 计划 方案 的 实例 研究 。 正 如 Sui (1994) 所 总 
结 的 那样 : “尽管 全 方位 地 耦合 ANN 和 GIS 仍然 十 分 遥远 ， 但 是 ,这些 初期 的 探讨 已 证 实 
了 ANN 对 GIS 的 深远 影响 。 显 而 易 见 ， 在 空间 分 析 和 模拟 方面 ， 有 效 地 将 ANN 和 GIS 结 
合 在 一 起 ;是 将 来 一 个 十 分 重要 的 研究 领域 ， 它 将 对 新 一 代 的 GIS 的 设计 做 出 重要 的 贡 

4. 植被 病虫害 的 动态 监测 

植物 的 病虫害 是 资源 管理 中 的 一 个 重要 的 问题 。 为 了 降低 植物 病虫害 所 造成 的 损失 ， 森 
林 资 源 管 理 者 需要 及 时 了 解 有 关 病 虫害 的 动态 信息 。 传 统 上 ， 植 物 病理 学 家 们 使 用 统计 方法 
(Bl Logistic 生长 模型 ) 和 数学 模型 来 模拟 和 预测 病虫害 的 发 生 。 这 些 模 型 主要 是 根据 描述 
生物 系统 的 关键 过 程 及 其 相互 关系 而 建立 的 。 主 要 的 挑战 是 必须 知道 描述 每 个 过 程 的 数学 关 
系 式 。 如 果 这 些 数学 关系 式 有 误 ， 就 会 影响 模型 所 预测 的 结果 ， 并 可 能 带 来 更 多 的 误差 。 新 
的 大 工 智 能 技术 ， 璧 如 说 ANN 可 能 有 助 于 克服 这 些 困 难 。 例 如 ，Yang 和 Batchelor (1997) 
成 功 地 使 用 三 层 反 向 传播 的 ANN 模型 来 预测 植物 病害 的 动态 。 他 们 认为 ANN 将 成 为 预测 
植物 病害 和 检测 不 同时 空 尺 度 病 害 格局 的 有 力 工 具 。ANN 在 其 他 方面 的 类 似 应 用 ， 如 预测 
病害 发 展 (Yang 等 ，199$; Batchelor 等 ，1997) 、 叶 面 湿度 (Francl 等 ，1995;， Francl 和 
Panigrahi, 1997) 和 虫害 的 管理 (McClendon 和 Batchelor，1995) ， 最 近 也 在 研究 文献 中 开 
始 出 现 。 

5. 气候 变化 的 研究 

尽管 气候 变化 是 全 球 变化 和 可 持续 发 展 研究 中 一 个 十 分 活 牙 的 领域 ， 但 只 是 最 近 刀 年 里 
研究 人 员 才 开始 使 用 ANN 技术 来 预测 气候 事件 ， 评 价 气 候 变化 对 树木 生长 的 影响 和 重建 古 
气候 的 模式 。 例 如 ，Cook 和 Wolfe (1991) 最 初 发 展 了 一 个 反 向 传播 ANN 模型 ， 并 使 用 该 
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模型 和 特定 地 点 上 的 小 规模 的 观测 数据 对 未 来 3 个 月 的 平均 气温 进行 了 成 功 的 预测 。 他 们 同 
时 也 证 实 了 ANN 具有 提供 许多 应 用 模型 所 需 的 随机 天 气 输 入 变量 的 潜在 能 力 。 在 全 球 范 围 
AY, Derr 和 Slutz (1994) 应 用 反 向 传播 ANN 和 1884 年 以 来 的 海洋 大 气 数 据 库 ， 对 作为 了- 
Nin 现象 指示 物 的 海面 温度 进行 预测 。 其 研究 结果 表明 预测 未 来 1~6 月 的 温度 的 精度 在 
1C 左 右 。Tangang 等 人 (1997, 1998) 也 有 类 似 的 报道 。 一 般 来 说 ， 与 其 他 有 用 的 传统 方 
法 相 比 ，ANN 能 提供 更 好 的 对 未 来 短期 的 预测 。Yi 和 Prybutok (1996) 在 城市 工业 区 内 通 
过 预测 每 日 最 大 的 臭氧 浓度 来 验证 ANN 的 预测 能 力 。 他 们 发 现 ANN 比 他 们 曾 使 用 过 的 两 
个 回归 模型 要 优越 。 最 近 ，Keller 等 人 (1997) 提出 应 用 ANN 来 增强 传统 统计 模型 在 模拟 
非 线 性 的 年 轮 -气候 关系 的 能 力 ， 并 且 用 该 方法 对 法 国 东 南部 地 区 ， 三 氧化 碳 加 倍 状态 二 的 
气候 对 树木 生长 潜在 影响 进行 分 析 。 与 Keller 的 研究 方法 相似 ，Guiot 等 式 199%6 六 最 近 开 发 
了 一 个 三 层 反 向 传播 的 ANN 模型 ， 并 用 它 来 校准 生物 群 区 指数 (biomes score) 和 和 气候 变量 
之 间 的 非 线性 关系 。 这 种 关系 能 提高 利用 植被 的 孢 粉 (Pollen) 对 陆地 生物 区 制图 的 准确 性 。 
这 种 灵活 的 非 线性 方法 被 进一步 用 来 内 插 现 代 孢 粉 数 据 实 地 的 气候 变量 ， 在 内 插 过 程 中 ， 通 
常 是 使 用 经 度 、 纬 度 和 海拔 高 度 作 为 输入 变量 ， 而 且 最 后 用 于 重建 古 气 候 的 空间 格局 (Pey- 
ron 等 ，1998 ) 。 

6. 其 他 领域 中 的 应 用 

除 此 之 外 ，ANN 还 有 许多 其 他 领域 中 的 应 用 ,包括 应 用 ANN 预测 水 质 (Maier 和 
Dandy，1996) 、 土 壤 水 力学 的 传导 性 (soil hydraulic productivity) (Tamari #, 1996), 土壤 
中 的 有 机 碳 (Levine 和 Kimes, 1997) 和 加 拿 大 东部 酸化 湖 的 pH 值 的 变化 (Ehrman 等 ， 
1996)。 同 时 ，Vega-Garcia 等 人 (1996) 使 用 反 向 传播 的 ANN 对 加 拿 大 阿尔 伯 塔 省 Wite 
Cowt 地 区 的 野火 进行 预测 ， 他 们 的 研究 结果 表明 ，ANN 能 有 效 地 预测 85% SE KA 87% 有 
火 的 观测 数据 。 还 有 ，ANN 技术 也 开始 应 用 到 水 生生 态 系 统 (Recknagel 等 ，1997; Maier 
等 ，1998) 、 农 业 (Verdenius 等 ，1997) 和 野生 动物 的 保护 和 管理 (Spitz 和 Lek，1999)。 


三 、 优 点 、 问 题 和 前 景 


一 般 来 说 ，ANN 模仿 人 脑 自 身 对 问题 的 处 理 过 程 。 随 着 人 们 对 人 脑 在 对 多 源 信息 有 效 
处 理 过 程 和 在 复杂 环境 中 进行 决策 的 深入 了 解 和 认识 ， 激 发 了 研究 人 员 在 森林 资源 管理 中 采 
用 ANN 新 技术 的 动机 。 如 同人 类 把 从 过 去 经 历 中 获得 的 知识 用 于 处 理 新 的 情况 和 问题 那 
样 ，ANN 采用 事前 已 存在 的 模式 (或 样板 ) 来 建造 一 个 神经 原 系统 。 这 个 独特 的 系统 能 准 
确 和 迅速 地 制定 新 的 决策 ， 分 类 和 预测 。 特 别 是 ANN 在 研究 自然 生物 系统 中 同 传 统 的 统计 
模型 相 比 ， 具 有 以 下 几 个 方面 的 优越 性 (Gimblett 和 Ball, 1995; Atkinson 和 Tatnall, 
1997; Cuykendall 等 ，1992 ) : 

(1) 比 其 他 统计 技术 更 精确 。 特 别 是 当 问 题 和 所 从 事 的 任务 不 能 充分 的 定义 或 者 产生 一 
定 的 岐 义 ， 以 及 实测 的 过 程 可 能 十 分 困难 或 者 使 用 不 完整 的 数据 难以 实现 。 

(2) 比 其 他 的 技术 更 迅速 。 尤 其 是 当 所 要 解决 的 问题 特别 复杂 ， 结 果 能 降低 用 户 对 已 知 
信息 的 要 求 ， 这 时 ，ANN 能 根据 变量 之 间 的 关系 ， 发 展 自身 的 权重 组 合 。 

(3) 不 需要 有 关 模 拟 过 程 和 目标 方程 结构 假定 的 预 前 知识 。 一 且 受 训 ， 神 经 网 点 
(Nets) 能 用 于 分 析 新 的 情况 和 提供 建议 性 的 解决 办 法 ， 神 经 网 点 这 种 能 从 定性 和 定量 的 数 
据 中 学 习 复 杂 关 系 的 能 力 ， 使 得 ANN 的 探讨 非常 灵活 。 
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但 是 ， 了 解 ANN 在 实际 工作 中 的 最 基本 问题 也 是 同样 重要 的 。 总 的 来 说 ， 对 于 那些 刚 
涉足 于 该 领域 的 人 来 说 ， 需 要 了 解 下 面 3 个 方面 的 问题 : 

(1) 黑箱 . (black-box): ANN 通常 作为 一 个 “黑箱 ”5 在 这 个 “黑箱 ”中 ,， 由 于 隐 层 和 
非 线性 激活 方程 的 作用 ， 权 重 难以 解释 ， 而 且 不 具有 生物 学 的 意义 。 神 经 网 络 结 点 也 不 能 自 
我 解释 。 对 于 一 些 输入 变量 或 重要 水 平 的 预测 ， 没 有 一 个 标准 的 检验 方法 能 测定 输出 变量 的 
可 变 程度 。 这 就 是 为 什么 森林 管理 人 员 在 具有 一 个 较 熟 悉 ， 能 充分 理解 的 统计 分 析 技 术 时 ， 
较 少 应 用 ANN 方法 的 主要 原因 (Vega-Garcia, 1996). 

(2) 训练 时 间 : 训练 和 检验 ANN 需要 充足 的 时 间 。 学 习 规 则 是 险峻 的 (Steep) ， 惟 独 
具有 丰富 经 验 的 模型 开发 者 使 用 这 种 技术 才 更 具有 效率 。 主 要 的 挑战 是 通过 选择 适合 数量 的 
层次 结 点 ; 合理 地 训练 网 络 ， 并 保持 其 准确 性 和 通用 性 来 降低 整个 训练 的 时 间 。 

(3) 刀 过 度 拟 合 数据 (Over fit data): 由 于 ANN 具有 十 分 复杂 的 建筑 学 (Arctecture) 最 
佳 网 络 的 几何 学 (Geometry) ( 即 隐 层 的 数目 和 隐 层 中 的 结 点 数目 )。 它 可 能 对 某 一 组 数据 的 
”模拟 表现 出 很 好 的 结果 ， 而 对 另 一 组 数据 则 相反 。 这 种 情况 的 出 现 通 常 是 由 于 ANN 内 在 的 
非 线性 关系 导致 它 过 度 拟 合 数据 。 最 佳 隐 层 和 每 层 结 点 的 数目 常 取决 于 问题 的 本 身 和 由 反复 
试验 来 决定 。 假 若 隐 层 的 结 点 数目 太 小 ， 反 向 传播 的 算法 将 不 能 在 训练 中 聚焦 到 最 小 ; 相 
反 ,， 太 多 的 隐 层 结 点 将 导致 网 络 的 过 度 拟 合 数 。 一 些 研究 已 对 这 些 问 题 提 供 了 有 指导 意义 的 
建议 (Baunm 和 Haussler, 1989; Maren 等 ，1990; Weigend 等 ，1990)。 有 关 该 方面 的 进 一 
步 讨 论 可 参阅 Sui (1994) 公开 在 Internet 上 的 有 关 ANN 问题 的 通 迅 (Sarle, 1997). 

总 之 ， 尽 管 ANN 管理 和 解决 森林 资源 管理 中 某 些 复杂 问题 上 显示 出 潜在 的 能 力 ， 但 
是 ， 它 的 应 用 仍 处 于 发 展 的 初期 。 一 方面 ， 目 前 ANN 应 用 被 ANN 自身 的 理论 研究 KE 
和 硬件 的 发 展 水 平 所 牵制 (Sui，1994)。 进 一 步 加 强 对 这 三 个 领域 的 研究 将 有 利于 推动 
ANN 在 森林 资源 管理 和 制定 决策 的 实际 应 用 。 另 一 方面 ， 与 其 他 人 工 智 能 技术 (MERA 
统 ) 相 比 ， 当 务 之 急 是 要 在 林业 科学 界 加 强 进 一 步 ANN 的 了 解 和 认识 ， 开 拓 应 用 范围 ， 促 
进 国际 交流 (Peng 和 Wen, 1999), 
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在 本 例 中 ， 我 们 用 ANN 法 建立 欧洲 陆地 生态 系统 非 线性 关系 模型 ， 该 地 区 位 于 北纬 
35°3| 75$"， 西 经 10" 到 东经 60"。 

1. 数据 

花粉 数据 : 花粉 数据 由 2284 个 样本 组 成 ， 这 些 样 本 都 是 从 欧洲 收集 来 的 。 例 如 ， 在 前 
面 的 工作 中 已 经 使 用 过 的 那些 数据 (Guiot, 1991; Peng 等 ，1994;， Guiot 等 ，1996) ， 另 外 
还 增加 了 2180 个 样本 ， 这 些 样本 是 来 自 北美 寒 温 带 及 寒带 植被 区 《Bartleain 和 Prent ce, 
1986) ， 以 覆盖 更 大 范围 的 植被 类 型 ( 寒 温带 草原 、 冻 土 、 北 部 森林 )。4364 个 样本 中 的 一 
些 是 从 文献 中 选择 出 来 的 ， 一 些 是 由 花粉 分 析 者 提供 的 。 一 些 样本 包含 了 明显 的 气候 信息 ， 
另外 一 些 样本 或 多 或 少 地 受到 人 类 活动 或 长 距离 的 花粉 运输 的 影响 。 大 约 有 30 个 花粉 样本 
在 气候 上 定义 为 寒带 落叶 或 寒带 混交 林 生 物 群 落 。 但 是 ， 仅 从 它们 的 花粉 数据 来 看 ， 还 不 能 
确认 是 这 样 ， 保 留 这 些 样本 ， 是 为 了 避免 生物 群 区 (Guiot 等 ，1996) 失去 代表 性 ， 最 后 数 
据 库 中 保留 了 2014 个 花粉 样本 。 

气候 数据 库 : 在 BIOME 模型 (Prentice 等 ，1992) 中 ， 花 粉 所 在 地 按 经 纬 网 (0.5° x 


0.5")， 计 算 了 4 个 主要 的 气候 因子 。 这 些 气候 变量 因子 是 : 气温 变化 在 SC 以 上 的 生长 天 数 
(GDD5 : growing degree-days above S ) ， 最 冷 月 份 的 平均 气温 (MTCO: mean temperature 
of the coldest month)， 最 热 月 份 的 平均 气温 (MTWA: mean temperature of the warmest 
month) ， 以 及 实际 蒸发 散 与 潜在 蒸发 散 的 比率 (AET/PET: actural evapotranspiration/po- 
tential evapotranspiration) 。 这 些 气候 参数 进一步 用 来 描述 基于 表面 花粉 数据 的 生物 群 区 指数 
间 的 关系 。 

2.99 R 

2. 1 生物 群 区 化 

Prentice 等 人 (1996) 开发 了 一 个 非 统 计 “ 生 物 群 区 化 ”方法 ， 给 每 一 个 花粉 集合 定性 
为 一 个 生物 群 区 。 每 一 个 花粉 类 型 指定 了 一 个 或 几 个 植物 (花粉 类 型 没有 标识 到 种 的 水 平 ) 
功能 类 型 (PFTs: plot functional types) 一 一 即 具 有 相似 气候 要 求 的 结构 组 ， 如 那些 在 
BIOME 模型 中 定义 了 的 类 型 (Prentice 等 ，1992)。PFTs E48 Hf 26 Ey AE _E FH AS 
型 并 适 于 生态 系统 的 重建 。 每 一 个 PFTs 计算 一 个 可 能 性 指数 (likelihood index), FFRHE 
定义 的 BIOME 模型 集合 向 生物 群 区 方向 转变 。 最 后 ， 每 一 个 生物 群 区 指数 定义 为 在 这 个 生 
物 群 区 中 PFT 可 能 存在 的 百分比 平方 根 总 和 。 对 这 些 指数 进行 比较 ， 指 数 最 大 的 生物 群 区 
就 被 归于 数 集 内 。 

这 种 方法 首先 是 把 花粉 类 型 转变 为 PFTs，PFTs 的 使 用 允许 样本 被 指定 到 过 去 的 生物 群 
区 ， 这 些 生 物 群 区 应 不 同 于 现在 的 生物 群 区 。 利 用 花粉 数据 重建 欧洲 生物 群 区 自 13000BP 
(Peng 等 ，1995; Prentice 等 ，1996; Guiot 等 ，1996) 以 来 的 变化 和 冰川 气候 (Peyron F, 
1998), BAA FIRE. 

2. 2 ANN 和 生物 群 区 的 指数 内 播 

生物 群 区 指数 与 气候 变量 之 间 的 关系 通常 是 非 线 性 、 单 峰 的 。 在 本 例 中 ， 我 们 使 用 训练 
后 的 反 向 网 络 。 神 经 层 之 间 的 权重 和 偏差 被 递 推 改 变 。 图 2 显示 了 输入 变量 的 信号 〈 如 
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图 2 根据 三 个 气候 变量 (AET/PET: SRRARSBERAKMAHL#; MICO: 最 冷 月 份 的 平均 气温 
和 GDD5: 温度 大 于 SC 的 生长 天 数 ) 进行 BIOME 估算 的 三 层 反 向 传播 人 工 神经 网 络 
AET/PET, MTCO 和 GDDS) 通过 这 些 神 经 原 到 达 每 一 个 输出 变量 的 途径 。 隐 层 大 小 根 要 不 
同 的 目的 设置 为 4 个 。 在 操作 ANN 之 前 ， 输 入 和 输出 数据 被 标准 化 为 0 到 1 之 间 的 数据 ， 
这 通 肖 是 通过 减 去 最 小 值 并 除 以 范围 得 到 的 ， 这 里 我 们 使 用 更 灵活 的 标准 化 方法 ， 这 种 方法 
. 60 . 


是 受 模糊 逻辑 (fuzzy logic) 启发 来 的 〈Caudil 和 Butler, 1992a, b). f£ Guiot 等 人 (1996) 
的 研究 中 可 以 找到 ANN 操作 的 更 详细 的 讨论 。 

3. 结果 

3. 1 计算 源 于 气候 的 生物 群 区 指数 

第 一 步 ， 在 0.5$"x0.5" 网 格 上 ， 计 算 3 个 主要 气候 变量 的 生物 群 区 指数 。 为 此 ， 我 们 训 
练 了 神经 网 络 ， 来 估计 3 个 气候 变量 的 生物 群 区 指数 。 共 训练 了 2014 个 花粉 样本 。 这 是 一 
个 重复 的 过 程 ， 经 过 几 千 次 重复 ， 神 经 网 络 学 会 了 适应 来 自 3 个 气候 变量 的 11 个 生物 群 区 
指数 。 表 1 说 明了 用 这 种 方法 得 到 的 全 部 观察 值 和 计算 值 之 间 的 相关 系数 非常 好 ， 变 化 范围 
在 0.83 一 0.94 之 间 ， 相关 系数 最 低 的 是 在 半 荒 漠 地 区 ， 这 是 由 于 荒漠 生物 群 区 温度 变化 幅 
度 较 大 造成 的 。 这 些 标准 化 关系 接着 被 用 来 获得 网 格 化 生物 群 区 指数 ， 这 些 数据 是 根据 全 球 
气候 数据 和 曾 用 于 模型 的 3 个 气候 变量 集 来 估计 的 。 然 后 ， 将 具有 最 大 估计 值 的 生物 群 区 指 
数 划 定 到 对 应 生物 群 区 网 格 上 。 图 3a 说明 在 山区 和 远 北 部 地 区 冻 土 占 主要 部 分 ， 而 寒带 落 
叶 林 标 志 着 从 冻 土 苦 原 到 北部 针 叶 林 的 过 渡 ， 在 北纬 60" 针 叶 林 占 主要 地 位 ， 虽 然 也 能 看 到 
寒 温 带 针 叶 林 ， 但 它 向 南 扩展 得 更 多 。 在 西欧 同样 温带 地 区 ， 寒 带 混交 林 、 寒 温带 针 叶 林 和 
赛 温带 混 交 林 均 有 分 布 。 常 绿 阔 叶 林 和 热带 混交 林 分 布 在 大 西洋 海岸 和 地 中 海地 区 。 旱 生 弄 
. 木 和 灌木 植被 ,南部 常 绿 阔 叶 林 和 温带 混交 林 主 要 分 布 在 地 中 海盆 地 ， 草 原 及 沙漠 主要 分 布 
在 地 中 海 东 南部 和 南部 。 


表 1 相关 性 检验 

Biomes Coeffecient (k)? 
Steep (Warm/cool grass and shrub) (STEP) 0.85 0.73 
Semidesert (DESE) 0.72 0.68 
Cool mixed forest (COMX) 0.72 
Taga CTAIG) Segui ape 
Temperate deciduous forest (TEDE) ; 0.94 0.56 OTT 
Xerophytic wood/shrub (XERO) 0.87 
Tundra (TUND) ie 85. ba fe tet ae 0-19 00; ) | 0.63 
Cool conifer forest (COCO) 0.81 
Cold deciduous forest (CLDE) 0.00 
Cold mixed forest (CLMX) 0.03 

0.85 


Mean value 


1. 观测 数据 和 估计 值 的 相关 (481 观测 值 来 源 于 STEP 和 DESE, 974 观测 值 来 源 于 其 他 牛 物 群 区 ); 

2. 常规 统计 方法 (SM) (Peng et al. 1995); 

3. ANN 方法 (Guiot et al. 1996) 

3. 2 生物 群 区 图 比较 

使 用 ANN 内 捅 法 (图 3a) 获得 生物 群 区 指数 ， 可 重建 生物 群 区 图 ， 同 Prentices 等 人 
(1992) 全 球 BIOME 模型 模拟 得 来 的 生物 群 区 图 进行 比较 (图 3c) ， 我 们 使 用 了 Kappa 统计 
法 ,这 种 方法 是 通过 两 种 图 (Cohen, 1960; Monserud, 1990) 格 网 单元 的 一 致 性 ， 数 量 测 
量 格 网 单元 数值 Monserud (1990) 和 Prentice 等 人 (1992) #8 Kappa 统计 法 ， 使 用 了 以 
下 的 定性 描述 值 来 定量 它们 一 致 性 程度 ,， 开 有 坟 0.4， 为 很 差 到 差 ; 0.4< 民 去 0.55 HH; 
0.55< K<0.7 HH; 0.7< K<0.85 Wi; K>0.85 为 优 。 
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(a) ANN (Guiot et al. 1996) (b) SM (Peng et al. 1995) (c) Biome mode! (Prentice et al. 1992) 


图 3 比较 欧洲 生物 群 区 (BIOME) 的 格局 
(a) 使 用 ANN 方法 内 插 生 物 群 区 指数 后 重建 的 图 ; (6) 使 用 统计 方法 内 插 生 物 群 区 指数 后 重建 的 图 ; (c) 根据 
BIOME 模型 模拟 的 目标 对 比 图 。 

在 欧洲 ( 表 1) 除了 一 些 模糊 边界 外 ， 如 北部 针 叶 、 冻 土 苦 原 和 寒 温 带 针 叶 、 寒 温带 混 
Zk (图 3)， 生 物 群 区 模型 获得 的 结果 图 和 由 BIOME 模型 获得 的 理想 图 之 间 进 行 综合 比 
较 ， 其 结果 是 好 ( 开 >0.65)， 差 异 可 能 是 由 于 非常 接近 的 生物 群 区 指数 造成 的 ， 因 为 很 小 
的 差异 常常 足以 产生 一 个 意外 的 生物 群 区 (Guiot 等 ，1996)。 对 每 一 个 现代 生物 群 区 ， 旱 生 
乔木 /灌木 生物 群 区 (K =0.87) 和 北部 针 叶 林 (K =0.86) 的 一 致 性 为 优 ， 常 绿 益 叶 林 7 温 
带 混交 林 (KK=0.85)， 寒 温带 针 叶 林 (K=0.81), 草原 (温带 7 赛 温 带 草原 和 灌木 ) (K= 
0.73); 寒 温 带 混交 林 (K =0.72) 和 温带 落叶 林 (K=0.71) ARH; MFWRK (K = 
0.68)、 冻 土 苦 原 (K=0.63) 为 好 。 从 花粉 数据 中 ， 我 们 还 不 能 获得 寒带 落叶 林 和 寒带 混 
交 林 生物 群 区 的 一 致 性 数值 ， 这 可 以 解释 为 很 差 -(Guiot 等 ，1996)。 

4. 讨论 

用 与 Prentice 等 人 (1996) 近乎 同样 的 生物 群 区 化 方法 ， 最 近 Peng $A (1995) 用 
13000“CyrB. P。 以 来 花粉 数据 重建 了 欧洲 生物 群 区 变化 。 惟 一 不 同 的 是 在 0.$`x0.5 格 网 
上 使 用 了 反 向 空间 距离 (Guiot，1991) 加 权 平 均 标 准 统计 法 ， 线 性 内 择 生 物 群 区 指数 。 这 
种 传统 内 插 方 法 用 于 维持 〈 通 过 花粉 记录 ， 即 使 是 一 个 零星 的 花粉 记录 ) 地 形 图 对 植被 的 影 
响 。 用 花粉 数据 重建 获得 的 生物 群 区 同 BIOME 模型 预测 的 生物 群 区 进行 可 视 化 比较 ， 表 明 
在 欧洲 有 好 的 适应 性 (A 3b，c)。 用 Kappa 统计 法 计算 的 两 种 图 形 的 数值 也 支持 了 这 一 结 
果 (K=0.57) ( 表 1)。 但 是 不 能 获得 某 些 生物 群 区 指数 和 和 气候 变量 之 间 的 非 线性 关系 。 例 
如 : 冻 土 ， 寒 温带 针 叶 林 和 和 常 绿 、 热 带 混 交 林 (CK <0.4) 一 致 性 差 。 使 用 ANN AED 
群 区 指数 ( 表 1) 获得 的 估计 值 和 观察 值 之 间 的 相关 系数 大 大 提高 。 通 过 综合 比较 Kappa 统 
计 法 系数 ， 说 明 ANN 技术 在 内 择 生 物 群 区 指数 方面 比 传统 的 统计 方法 有 较 好 的 表现 。 

值得 注意 的 是 ， 在 本 例 中 ， 这 种 方法 是 在 规则 网 格 上 ， 内 插花 粉 数据 的 生物 群 区 分 布 是 
以 一 般 地 形 图 为 基础 的 ， 这 种 方法 是 假设 生物 群 区 指数 和 气候 之 间 具 有 相关 关系 ， 并 且 要 求 
大 量 高 分 辨 率 的 现代 花粉 数据 集 来 标准 化 这 些 线性 和 非 线 性 关系 (Guiot 等 ，1996)。 生 物 群 
区 制图 时 受到 所 得 到 的 花粉 数据 的 数量 和 质量 的 限制 (Peng F, 1995, 1998). TER RHE 
区 域 性 的 ， 高 密集 的 全 球 性 或 陆地 覆盖 将 永远 也 不 可 能 达到 。 在 这 一 方面 ， 本 例 中 所 描述 的 
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应 用 ANN 新 方法 似乎 很 有 前 途 ， 它 能 提高 生物 群 区 重建 和 零星 及 不 规则 花粉 数据 的 气候 重 
建 的 精度 (Guiot 等 ，1996; Peyron 等 ，1998) ， 对 生物 群 区 化 过 程 及 其 相应 的 标准 化 过 程 
也 有 帮助 。 


五 、 结 论 


综 上 所 述 ，ANN 在 森林 资源 管理 中 已 被 证 实 为 一 个 可 以 用 来 进行 分 类 ， 模 拟 和 预测 的 
有 用 工具 ,并且 正在 日 益 扩 大 其 应 用 领域 。ANN 在 处 理 复 杂 问 题 ， 模 拟 非 线性 系统 行为 方 
面 比 传统 的 统计 方法 更 准确 和 迅速 。 但 是 它 也 有 一 些 不 足 的 方面 ， 包 括 难 以 解释 的 “黑箱 ”， 
大 量 的 训练 时 间 和 潜在 的 对 数据 的 过 度 拟 合 等 。 我 们 应 该 在 与 其 他 经 典 的 方法 进行 比较 时 ， 
RAHA SM. SBR: ANN 三 层 反 向 传播 网 络 方法 能 成 功 地 提高 由 欧洲 花粉 数据 
获得 的 现代 生物 群 区 图 的 精度 。 目 前 ，ANN 的 应 用 仍 处 于 不 成 熟 阶段 ， 它 将 不 可 能 完全 替 
代 传统 的 数量 方法 。 相 反 ， 只 有 开展 多 样 性 的 探讨 ， 充 分 发 挥 它们 各 自 的 长 处 ， 并 将 这 些 不 
同 的 方法 和 技术 结合 到 决策 支持 系统 (decision support system) 之 中 ， 才 能 成 为 21 世纪 和 森林 
资源 的 管理 有 用 工具 。 


致谢 本 文 承蒙 J. Guiot 提供 了 部 分 数据 和 资料 ， 齐 轮 、 乌 建国 和 郭 勤 峰 审 阅 ， 特 此 至 
谢 。 本 研究 得 到 了 自然 资源 部 安大略 省 森林 生产 和 产量 项 目的 资助 ， 并 于 1998 年 10 月 21 
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空间 异 质 性 及 其 研究 方法 


刘 先 华 
(中 国 科 学 院 植 物 研究 所 ， 北 京 ，100093 ) 


摘要 ”生态 因子 的 空间 异 质 性 具有 重要 的 生物 生态 学 意义 8。 本 文 回顾 了 空间 异 质 性 研究 从 被 
忽视 到 受 重 视 、 从 单一 尺度 到 多 尺度 、 从 定性 描述 到 定量 分 析 和 预测 的 发 展 历史 ; 结合 应 用 
实例 ， 重 点 介绍 了 自 相 关系 数 分 析 方 法 、 变 样 方 分 析 方 法 、 谱 分 析 方法 、Mantel 检验 方法 、 
半 方 差分 析 方法 和 分 形 分 维 方法 等 6 种 空间 异 质 性 分 析 方 法 ; 最 后 ， 对 各 种 方法 的 技术 要 
点 、 适 用 范围 和 优 缺点 等 方面 进行 了 总 结 评价 。 

关键 词 空间 异 质 性 RE 分 析 方 法 


Abstract Liu, X. (The Institute of Botany, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100093). 
Spatial Heterogeneity and Ecological Analysis. Spatial heterogeneity has been recognized to be a 
biologically and ecologically significant property of both biotic and abiotic components in ecosys- 
tems. Firstly, this paper gave a brief retrospect to the developing history of the recognition and 
research of spatial heterogeneity. In the second part, I mainly discussed the methodology of spa- 
tial heterogeneity. Six methods that analyse spatial heterogeneity were introduced. They were au- 
tocorrelation analysis, mantel-test, block-size analysis, semi-variance analysis, spectral analysis, 
fractal geometric analysis. Examples were also introduced for each method to demonstrate its ap- 
plication to simulated or field data. Finally, a comprehensive comparison among the six methods 


was performed to identify the technique points, usage limitation and drawbacks of each method. 


—. we 


生态 因子 或 各 生态 因子 之 间 相 互 关系 的 空间 异 质 性 (spatial heterogeneity) 是 指 其 空间 
分 布 的 非 随机 性 ， 即 偏离 随机 分 布 状态 的 程度 。 空 间 蜡 质 性 普遍 存在 于 生态 学 研究 的 各 个 水 
平 层次 和 研究 的 各 个 方面 ， 比 如 ， 水 生 附 着 生物 在 附着 物 上 形成 一 定 大 小 和 间距 的 聚集 斑 
块 ， 山 体 不 同 高 度 和 坡 向 上 形成 不 同 特点 的 植物 群落 ， 不 同 生 态 系统 的 组 合 和 相互 作用 形成 
一 个 地 区 特有 的 景观 ， 更 有 趣 的 是 物种 间 的 资源 竞争 关系 或 捕食 - 被 捕食 关系 在 不 同 的 空间 
尺度 上 表现 出 不 同 的 ， 黄 从 是 相反 的 特点 。 空 间 异 质 性 的 普遍 性 从 一 个 侧面 说 明了 对 其 进行 
研究 的 重要 性 。 

实际 上 上， 任何 一 个 生态 客体 皆 处 于 一 定 的 时 空 尺度 内 ， 并 在 一 定 的 时 空 尺 度 上 同 其 他 生 
态 客 体 相 互联 系 和 相互 作用 。 生 态 学 研究 的 主要 任务 就 是 要 揭示 这 种 联系 和 作用 的 规律 。 比 
如 ， 不同 地 点 的 植物 群落 在 多 大 的 空间 尺度 上 具有 怎样 的 相关 性 ， 又 是 什么 原因 造成 的 ? 物 
种 间 资 源 竞争 关系 的 最 大 维持 距离 有 多 大 ? 捕食 一 被 捕食 关系 是 否 在 整个 空间 范围 内 保持 不 
AB? 对 于 这 些 问题 的 回答 ， 都 必须 对 相应 因子 及 其 间 关 系 的 空间 异 质 性 进行 深入 的 研究 。 

本 文 将 按 空间 异 质 性 研究 发 展 的 顺序 ， 以 方法 为 重点 ， 分 别 讨论 单 一 尺度 和 多 斥 度 空间 
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异 质 性 研究 的 主要 进展 。 由 于 单一 尺度 上 的 空间 异 质 性 主要 用 于 种 群 空间 分 布 格局 研究 ， 而 
目 不 适 于 生态 因子 间 的 比较 研究 ， 本 文 将 只 做 概略 性 总 结 。 尽 管 如 此 ， 这 部 分 对 于 多 尺度 空 
间 异 质 性 的 理解 还 是 十 分 重要 的 。 


二 、 空 间 异 质 性 研究 的 发 展 简 史 


19 世纪 生态 学 的 定量 分 析 基 本 上 都 基于 这 样 的 假设 ， 即 数据 的 空间 位 置 独立 性 和 空间 
分 布 均 一 性 或 随机 性 (Darwin，1881) 。 而 生态 学 现象 往往 不 能 满足 这 样 的 假设 。20 世纪 初 
就 有 人 对 物种 分 布 的 斑 块 现象 进行 过 描述 。 其 后 大 量 的 证 据 表 明生 态 因 子 的 空间 分 布 常常 呈 
现 出 一 定 的 格局 。 这 种 矛盾 使 得 空间 异 质 性 起 初 被 认为 是 统计 学 上 十 分 棘手 而 繁琐 的 问题 
(Steele, 1976). 

随 着 生态 学 研究 尺度 的 不 断 扩 大 ， 空间 因子 对 生态 学 现象 抽样 调查 分 析 结果 的 影响 也 念 
发 明显 。 生 态 因子 空间 异 质 性 被 逐渐 认为 是 一 个 具有 重要 的 生物 学 和 生态 学 意义 的 特性 
(Greig-Smith, 1952; Huffaker, 1958; Lasker, 1975; Platt 和 Harrison，1985)。 这 种 重要 
性 不 仅 表现 在 它 是 许多 生态 学 理论 的 基础 ， 而 且 还 表现 在 取样 分 析 方法 方面 的 应 用 价值 
(Legendre 和 Fortin 1989)。 实 际 上 物种 竞争 和 群落 演 替 、 进化 与 j 与 适应 、 捕 食 一 被 捕食 关系 
等 许多 生态 学 理论 都 基于 这 样 的 假设 ， 即 时 空 相 近 的 生态 因子 更 有 可 能 受到 相同 作用 过 程 的 
影响 ; 另外 有 关 生 态 系统 结构 、 动 态 与 稳定 性 的 理论 与 模型 都 是 基于 生态 因子 匀 质 区 域 之 间 
的 不 连续 性 发 展 起 来 的 。 

在 空间 异 质 性 受到 重视 的 同时 ， 许 多 生态 学 家 还 发 现 生态 因子 的 空间 变异 格局 对 测量 尺 
度 的 依赖 性 。 在 一 个 特定 的 取样 空间 尺度 上 ， 也 就 是 在 单一 尺度 上 考察 生态 因子 的 空间 变异 
特性 是 从 种 群生 态 学 开始 的 。 物 种 分 布 格局 是 其 对 相关 因子 综合 适应 机 制 的 反映 ， 是 种 群生 
态 学 研究 的 重要 内 容 之 一 。 种 群生 态 学 发 展 了 许多 理论 和 经 验 的 空间 格局 表征 指数 (Rip- 
ley, 1981; Green, 1966; Lefkovitch, 1966; Pielou，1969)。 无 论 这 些 指 数 基 于 何 种 原理 ， 
它们 都 具有 一 个 共同 的 弱点 : 取样 尺度 依赖 性 。 许 多 野外 调查 数据 证 明 ， 当 取样 空间 尺度 变 
化 时 ， 这 些 指数 也 随 之 变化 ， 这 意味 着 由 这 些 指数 所 表征 的 某 种 空间 格局 的 显著 程度 甚至 是 
其 性 质 会 随 尺 度 的 变化 而 变化 。 

对 取样 太 度 依赖 性 的 认识 推动 了 空间 异 质 性 研究 从 单一 尺度 向 多 尺度 的 发 展 。 另 外 计算 
机 硬件 技术 的 提高 和 空间 数据 处 理 软件 的 成 熟 ， 也 为 这 一 发 展 提供 了 有 力 的 支持 ， 使 得 尺度 
依赖 性 研究 成 为 生态 学 理论 研究 的 一 个 热点 。 自 20 世纪 70 年 代 以 来 ， 已 有 不 少 关 于 生态 学 
尺度 的 研究 ， 如 等 级 理论 (Simon，1962)， 生 态 因子 测量 的 尺度 依赖 性 ， 时 空 尺度 图 
(Stommel, 1963; Haury 等 ，1978)， 和 有 机 体 群 体 与 时 空 尺度 的 关系 (Steele，1978)。 

及 度 依赖 性 表明 生态 变量 的 空间 异 质 性 不 仅仅 表现 在 某 一 个 空间 尺度 上 ， 还 可 能 存在 二 
定 的 由 多 个 空间 尺度 构成 的 等 级 序列 ， 在 各 个 尺度 等 级 上 表现 不 同 程度 ， 甚 至 不 同性 质 的 异 
质 性 。 这 实际 上 是 生态 学 等 级 理论 (Hierarchy theory) 的 基本 思想 .( 乌 建 国 和 .Loucks， 
1992; Wu 和 Loucks，1995)。 等 级 理论 将 尺度 等 级 与 斑 块 动态 紧密 结合 在 一 起 ， 详 细 阐 述 
了 丁 斑 块 结构 的 多 及 度 特性 ， 认 为 某 一 尺度 上 的 斑 块 在 其 内 部 包含 较 低 一 级 尺度 上 的 斑 块 结 
构 ， 同 时 包含 该 尺度 斑 块 的 嵌 块 体 的 结构 由 较 高 一 级 尺度 上 的 斑 块 所 确定 。 多 尺度 空间 异 质 
性 研究 发 展 了 许多 方法 ， 如 变样 方 分 析 方法 、 谱 分 析 方法 和 半 方 差分 析 方法 等 j 这 些 方法 不 
仅 实 现 了 对 空间 异 质 性 的 多 尺度 全 面 考察 ， 而 且 地 统计 方法 还 实现 了 基于 数据 空间 相关 性 的 
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插值 和 了 预测， 这 与 传统 的 用 均值 蔡 代 的 方法 有 本 质 的 区 别 。 

空间 异 质 性 研究 经 历 了 从 受 忽视 到 被 重视 ， 从 单一 太 度 到 多 尺度 ， 从 描述 性 研究 、 定 量 | 
研究 到 预测 研究 的 发 展 过 程 。 这 一 过 程 并 未 终止 ， 空 间 异 质 性 理论 有 待 进一步 完善 ， 其 在 预 
测 方面 的 应 用 还 存在 诸多 不 足 之 处 ， 需 加 以 修改 或 补充 。 这 也 是 空间 异 质 性 研究 发 展 的 一 
主要 方向 。 


三 、 空 间 异 质 性 的 研究 方法 


1 单一 尺度 上 的 空间 异 质 性 
统计 学 中 常用 的 表征 数据 间 差 异 程度 的 统计 量 为 样本 方差 ; 
s* = 1H n-1) > (zi 一 无) 
Hp, sc 为 样本 方差 ，7” 为 样本 数目 ，zi 为 第 ; 个 样本 值 ， 碟 为 样本 平均 值 。 样 本 方差 应 
用 十 分 广泛 ， 但 在 生态 学 中 ， 对 于 样本 方差 的 计算 往往 忽视 了 其 对 取样 太 度 的 依赖 性 。 因 
此 ， 下 面 将 要 谈 到 的 单一 尺度 空间 蜡 质 性 一 系列 基于 的 度量 指数 都 只 能 局 限于 所 考察 的 
特定 尺度 ， 而 不 能 将 这 一 尺度 上 得 出 的 结论 外 推 到 更 大 或 更 小 的 尺度 圭 。 
一 个 经 常 使 用 的 表征 物种 空间 分 布 格局 或 空间 聚集 程度 的 指数 是 方差 〈;_ ) OP 

(m) iE: s*/7m (Fisher &, 1922; Clapham, 1936; Blackman, 1942). 该 指数 的 依据 是 波 
松 分 布 ， 波 松 分 布 的 方差 和 均值 的 期 望 值 相等 。 因 此 ， 当 [ma = 1 BY, 物种 为 随机 分 布 ; 
当 2 /m >1 时 ， 物 种 为 聚集 分 布 ， 而 当 2/m <1 时 为 均匀 分 布 。 有 关 该 指数 发 展 的 详细 情 
oot Ripley (1981) FOX. BR s?/m 具有 尺度 依赖 性 (Patil 和 Stiteler, 1974), 甚 

受到 强烈 否定 (Hurlbert，1990) ， 但 s*/m 具有 其 理论 基础 ， 并 能 在 一 定 尺 度 上 反应 物种 
rere 因此 仍 具 有 一 定 的 应 用 价值 。 

基于 与 六 之 间 的 关系 ，Taylor (1961) 又 提出 了 宕 函数 规律 ,表示 为 

s? = am? 

其 中 a、5 HBR, 2. maAMNATEMEME. a 的 大 小 与 基本 样 方 大 小 以 及 方差 计算 方 
法 有 关 ，28 则 被 认为 是 物种 聚集 分 布 指数 。 实 际 上 ，2 的 生物 学 含义 并 不 独立 于 as 显然 ， 
对 于 均匀 分 布 必 须 有 a =0， 对 于 随机 分 布 ，a =20=1， 而 当 它 们 的 值 >1 时 则 为 聚集 分 布 。 
Taylor 等 (1977) 对 这 种 规律 的 生态 学 意义 进行 了 解释 ， 他 认为 为 了 争取 最 大 限度 的 资源 利 
用 ， 个 体 间 的 吸引 和 排斥 行为 将 受到 密度 制约 因子 的 调节 而 趋 于 平衡 ， 而 寡 函 数 规律 正 是 这 
种 平衡 的 反映 。Hanski (1982) 对 这 种 解释 提出 了 疑问 ， 认 为 宕 函数 规律 并 不 反应 个 体 间 的 
相互 关系 。Taylor 的 寡 函 数 规律 是 一 个 经 验 关 系 ， 具 有 大 量 的 实验 基础 ， 因 此 具有 其 一 定 的 
实用 价值 ， 而 且 ， 函 数 中 a 与 之 间 的 关系 从 一 个 侧面 反映 出 取样 方法 和 取样 尺度 对 试验 结 
果 的 影响 ， 因 此 也 具有 一 . 定 的 理论 价值 。 

同样 基于 方差 与 均值 关系 的 指数 还 有 很 多 ， 如 拥挤 度 指数 (Lloyd，1969)、 负 二 项 分 布 
k 指数 (Waters, 1959) 等 ， 这 里 不 再 讨论 ， 有 兴趣 者 可 参考 Rogers (1974), Douglas 
(1979) 和 Greig-Smith (1983) 等 人 的 文章 。 

尺度 依赖 性 限制 了 各 种 单一 尺度 经 验 分 布 指数 和 理论 分 布 指数 的 应 用 。 单 一 尺度 下 的 指 
数 不 适 于 对 物种 的 空间 分 布 做 全 面 完整 的 描述 ， 不 能 明确 空间 异 质 性 的 产生 过 程 ， 不 能 在 不 
同 物种 之 间 进 行 比较 。 因 此 多 尺度 空间 异 质 性 的 研究 变 得 十 分 必要 。 

2. 多 尺度 空间 异 质 性 研究 方法 
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2.1 变样 方 分 析 方 法 (Block-size analysis) 

最 初 的 多 尺度 空间 异 质 性 分 析 是 由 Greig-Smith (1952) 进行 的 ， 他 在 数据 分 析 过 程 中 
首次 将 数据 的 空间 变异 作为 尺度 的 函数 来 考察 。 该 方法 以 面积 不 断 倍 增 的 样 方 来 表示 空间 斥 
度 的 不 断 扩 大 ， 因 此 作者 称 之 为 变样 方 分 析 方法 。 变 样 方 分析 方 法 的 一 般 步骤 如 下 : 

(1) 确定 所 要 研究 的 最 小 样 方 网 格 和 最 大 样 方 网 格 ， 最 小 网 格 也 被 称 为 单位 网 格 ， 最 大 
胖 方 网 格 要求 为 单位 网 格 的 整数 倍 ; 

2) 在 取样 点 按 最 大 样 方 网 格 确定 取样 区 ， 将 取样 区 划分 为 相 邻 的 单位 网 格 形成 取样 网 
属 ， 对 每 一 单位 网 格 取样 ; 

© BY) 从 单位 样 方 开始 逐次 倍 变样 方 大 小 ， 即 样 方 大 小 依次 为 单位 样 方 的 1、2、4、8、 
) 2m 倍 ， 对 每 一 样 方 尺寸 计 算 相 邻 取样 均 方 (mean square), BHA -RARTA (以 
下 简称 均 方 图 ) ; 

由 (4) 通过 均 方 图 特点 解释 空间 异 质 性 : 均 方 峰值 点 的 出 现 说 明 空 间 分 布 存 在 一 定格 局 ， 
理 则 为 随机 分 布 或 均匀 分 布 ， 而 且 峰 值 出 现 的 样 方 斥 寸 即 为 空间 格局 斥 度 ; 

6) 均 方 峰值 显著 性 检验 可 有 两 种 方法 : @ 理 论 方法 ， 在 均 方 图 上 加 上 随机 分 布 的 置信 
区 间 ， 区 间 外 峰值 点 为 显著 ， 和 否则 不 显著 ; @ 经 验方 法 ， 多 次 平行 试验 对 比 ， 各 次 试验 缘 出 
现 的 峰值 认为 显著 。 

Kershaw (1957) 采用 样 线 法 对 该 Fi EGET I Beet , 同 网 格 取 样 法 相 比 ， 样 线 法 更 容易 
实现 在 较 大 的 空间 尺度 上 沿 环境 梯度 取样 。 改进 后 的 方法 被 广泛 地 应 用 于 各 种 群落 空间 异 质 
性 的 研究 (Greig-Smith, 1983). 

变样 方 分 析 方法 可 以 确定 所 研究 指标 的 最 大 空间 变异 尺度 ， 即 所 谓 特征 尺度 。 特 征 尺 度 
可 用 来 确定 野外 采样 尺度 ， 应 保证 采样 尺度 能 覆盖 特征 尺度 ， 否 则 将 不 能 完整 反映 被 研究 对 
象 的 空间 变化 特点 。 另 外 ， 如 果 某 一 生态 因子 受到 某 个 或 某 些 环境 因子 的 制约 作用 ， 则 它们 
很 可 能 表现 出 相同 或 相似 的 空间 特征 尺度 。 基 于 这 样 的 原理 ， 可 以 通过 比较 被 考察 对 象 与 有 
关 因 子 的 特征 空间 尺度 来 发 现 其 空间 变异 性 产生 原因 与 过 程 的 线索 。Ashton (1969) RAH 
样 方 分析 方 法 对 多 种 热带 植物 的 空间 异 质 性 进行 了 研究 ， 结果 发 现 热 带 植物 的 空间 分 布 格局 
同 它们 的 种 子 扩散 机 制 有 非常 密切 的 关系 ， 即 种 子 扩散 能 力 差 或 不 具有 明显 扩散 机 制 的 物种 
AABN AIF MER BE 而 扩散 能 力 强 的 物种 则 具有 较 大 的 特征 尺度 。 

。 变 冬 方 分 析 方法 同 传统 的 分 析 方法 相 比 ， 其 优点 是 在 多 个 空间 尺度 上 考察 生态 因子 的 空 
间 蜡 质 性 。 但 该 方法 也 存在 不 少 缺 陷 ， 如 ， 均 方 图 峰值 受 样 方形 状 影响 ， 两 取样 尺度 间 的 空 
间 蜡 质 性 存在 空缺 ， 不 能 明确 有 机 体 存 在 或 不 存在 状态 的 空间 异 质 性 等 (Pielou，1969) ， 但 
该 方法 最 大 的 缺点 是 均值 和 方差 对 初始 样 方 的 大 小 和 取样 网 格 的 位 置 具 有 依赖 性 (Skellam, 
1952)。 虽 然 Usher (1969) 和 Hill (1973) 分 别针 对 取样 起 始 位 置 依赖 性 问题 作 过 一 些 改 
进 ， 但 未 获得 广泛 的 应 用 。 因 此 ， 仍 然 需 要 新 的 理论 和 新 的 方法 来 完善 、 补 充 和 改进 。 

2.2 空间 自 相 关系 数 分 析 方 法 (Spatial autocorrelation coefficient analysis) 

对 于 数值 变量 ， 其 空间 自 相 关 性 可 以 用 Moran 系数 工 (1950) 或 Geary 系数 C (1954) 
两 种 系数 表示 ， 这 两 种 系数 的 计算 公式 见 附 录 。Moran AM I (d) 包含 空间 所 有 相距 为 d 
的 点 对 数据 中 心 化 后 的 交叉 乘积 和 ， 因 此 同 Pearson 协 相 关 指 数 相 似 。 而 Geary 指数 C (d) 
则 是 所 有 相距 为 & 的 点 对 的 平方 差 和 。 

自 相 关 图 (correlogram) 是 自 相 关 指 数 随 空间 距离 (尺度 ) 的 变化 图 ， 具 体 地 是 以 空间 
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距离 为 横 坐 标 ， 以 自 相 关系 数 为 纵 坐 标 绘制 各 计算 距离 所 对 应 自 相 关系 数 的 连 线 图 ， 并 在 各 
空间 距离 点 表示 出 自 相 关 性 显著 性 检验 的 结果 。 自 相关 图 上 处 于 波峰 或 波 谷 的 显著 点 是 对 空 
间 蜡 质 性 进行 解释 的 关键 点 。 有 关 空 间 自 相关 系数 显著 性 检验 的 方法 和 计算 ， 可 参看 Sokal 
和 Oden (1978). Cliff 和 Ord (1981) 的 文章 。 

图 二 所 示 的 是 Moran 系数 为 例 ， 对 人 工 数据 进行 空间 异 质 性 分 析 的 结果 。 图 ;1a 为 人 工 
数据 ， 由 9 个 等 间距 排列 的 大 小 形状 完全 一 样 的 正 态 曲面 组 成 ， 将 整个 区 域 均匀 地 分 成 30 
x10 的 网 格 ( 共 100 个 小 网 格 ) ， 对 每 一 网 格 取 其 高 度 值 进行 分 析 。 将 空间 距离 从 小 到 大 分 
成 12 个 距离 组 。 图 lb 显示 的 是 自 相 关 图 ， 图 中 第 一 个 正 值 显著 点 对 应 距离 为 取样 网 格 上 相 
邻 点 的 距离 ， 这 意味 着 斑 块 尺度 比 相 邻 点 距离 大 。 第 二 个 正 值 显 著 点 出 现在 第 4 上 距离 组 ， 其 
对 应 距离 为 3.18 一 4.24 单位 距离 (两 相 邻 取样 点 间 的 距离 )， 这 正好 是 两 个 相 邻 正 态 曲面 顶 
点 间 的 距离 。 类 似 地 ， 第 一 个 负 值 显著 点 对 应 顶点 到 谷 点 的 距离 ， 即 单个 正 态 曲面 斑 块 的 半 
径 。 可 以 预见 ， 如 果 本 例 中 正 态 曲面 是 非 均匀 分 布 的 ， 其 自 相 关 图 小 距离 组 的 变化 将 会 很 
小 ， 而 较 大 距离 组 则 会 发 生 很 大 变化 ， 而 且 它 们 所 包含 的 点 对 的 数目 也 将 迅速 减少 ， 因 此 ， 
对 应 较 大 距离 组 的 显著 点 不 具有 普遍 的 统计 学 意义 。 图 lc 所 示 为 落 在 各 距离 组 的 点 对 数目 。 
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空间 距离 组 (Distance classes) 


图 1 人 工 结构 全 方向 自 相 关 图 
(a) 由 9 个 二 维 正 态 曲 面 组 成 的 人 工 结 构 ; (b) 全 方向 自 相 关 图 ， 黑 框 和 白 框 分 别 表 示 5% 显著 点 和 不 显著 点 y》 (Cc) 
各 距离 段 点 对 数目 的 统计 直方 图 ( 引 自 Legendre 和 Fortin, 1989) 

以 上 实例 中 ， 自 相关 系数 的 计算 是 包括 空间 各 个 方向 的 ， 称 为 全 方向 自 相 关系 数 (All- 
directional) ， 这 要 求 变量 各 向 同性 ， 但 生态 学 因子 往往 表现 出 各 向 异性 ， 因 此 需要 在 距离 的 
基础 上 再 考虑 方向 ， 其 基本 计算 与 全 方向 自 相 关系 数 的 计算 相似 (Oden 和 Sokal, 1986). 
对 非 数 值 性 变量 也 可 进行 空间 自 相 关 性 分 析 (Cliff 和 Ord，1981)， 比 如 植物 种 性 别 的 空间 
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异 质 性 (Sakai 和 Oden, 1983). 

2.3 At ASX (Spectral analysis) 

谱 分 析 方 法 是 建 于 随机 过 程 理论 的 一 种 分 析 变 量 时 空 变 化 特点 的 方法 。 它 假设 变量 是 静 
态 的 ,不 具有 空间 梯度 而 且 可 以 用 一 组 不 同 频率 的 谐 波 的 组 合 来 表示 (Priestly, 1964; 
Rayner, 1971; Ripley, 1981; Renshaw # Ford, 1984)。 谱 分 析 方法 的 基本 思路 是 将 等 间 
隔 〈 时 间或 空间 ) 序列 数据 分 解 成 一 系列 不 同 周期 或 频率 的 谐 波 的 组 合 ， 然 后 比较 各 周期 或 
频率 谐 波 对 序列 数据 的 拟 合 程度 。 拟 合 最 好 的 谐 波 的 波长 即 为 时 空格 局 的 控制 尺度 (domain 
scale) (Jenkins 和 Watts, 1968; Platt 和 Denman, 1975; Chatfield，1980) ， 控 制 尺度 也 称 
作 特 征 尺 度 。 对 于 多 维 空间 ， 变 量 的 空间 格局 还 具有 方向 特征 ， 也 可 以 利用 最 佳 拟 合 的 原理 
进行 分 析 。 

谱 分 析 方法 可 以 是 一 维 的 、 二 维 的 或 多 维 的 ， 但 一 般 用 于 一 维和 二 维 分 析 。 一 维 谱 分 析 
”方法 适用 于 一 维 时 空 序列 数据 的 分 析 ， 二 维 谱 分 析 方 法 则 应 用 于 二 维 空间 数据 分 析 。 这 里 主 
要 介绍 二 维 谱 分 析 方 法 。 

谱 分 析 方 法 采用 与 自 相 关系 数 分 析 方法 不 同 的 结构 函数 ， 它 所 要 计算 的 核心 变量 为 自 相 
关 函 数 rw 和 谱 强 度 坟 ( 户 ，9)。 有 关 计 算 公 式 见 附录 。raw 包 含 在 取样 空间 两 个 分 析 上 分 别 
相距 g ,的 所 有 点 对 变量 值 中 心 化 后 的 乘积 和 。TI ( 户 ，9g) 是 频率 分 量 分 别 为 p, ¢ 的 谐 
波 的 强度 ， 即 振幅 ， 它 的 实际 含义 就 是 变量 以 (p, q) 组 合 频率 发 生 空间 变化 的 强 弱 。 为 
了 将 频率 大 小 和 空间 方向 分 别 进 行 分 析 ， 需 要 计算 R- 频谱 图 和 6- 频谱 图 (Renshow 和 
Ford, 1983). RMMALA MEMRAM EI (p, 9g) 的 平均 值 ， 而 6- 频谱 图 则 是 同 
一 方向 上 所 有 频率 工 ( 方 ，g) 的 平均 值 。 因 此 ， 根 据 R- 频谱 图 、6 一 频谱 图 可 分 别 从 尺度 
与 方向 两 方面 来 考察 变量 的 空间 异 质 性 。 

我 们 以 中 科 院 内 蒙古 草原 生态 系统 定位 研究 站 放牧 对 照样 地 星 毛 萎 萎 菜 斑 块 密度 数据 为 
例 ， 说 明 谱 分 析 方 法 的 应 用 。 数 据 采用 网 格 法 获取 ， 将 取样 区 用 纵横 各 7 条 等 间距 (10m) 
线 的 网 格 覆盖 ， 对 每 个 网 格 点 以 lo 样 方 取样 RB ERS RARE, BRE TXT 
的 数据 和 矩阵。 图 2 为 二 维 谱 分 析 结 果 。 由 谱 强度 图 (图 2a)，(，9) = (0，-1) 和 (0，1) 
两 种 频率 组 合 的 谱 强 度 极 为 显著 ， 占 总 强度 90% 以 上 。 这 意味 着 星 毛 萎 菱 菜 斑 块 密度 主要 
治 东 西方 向 变化 ， 变 化 频率 约 为 1。 R- 频 谱 图 和 9- 频谱 图 更 为 直接 地 显示 了 这 种 特 扣 (图 
2b，2c)。 这 同 半 方 差分 析 结 果 一 致 (图 4)。 

谱 分 析 方 法 曾 被 广泛 地 应 用 于 生态 空间 异 质 性 的 研究 (Richerson 等 ,，1978)。 谱 分 析 方 
法 克服 了 变样 方 分 析 方法 对 取样 起 始点 依赖 性 以 及 对 峰值 点 缺乏 有 效 判 别 等 弱点 ， 对 于 时 间 
周期 序列 或 某 一 方向 上 的 空间 周期 序列 数据 的 分 析 特 别 有 效 。 但 是 ， 谱 分 析 方 法 在 分 析 斑 块 
分 布 、 数 量 稀少 的 有 机 体 空 间 异 质 性 时 并 不 理想 。 正 弦 波 和 余弦 波 可 以 很 好 地 表示 空间 连续 
的 过 程 ， 点 过 程 的 非 连续 性 则 限制 了 谱 分 析 方 法 的 应 用 。 

2.4 Mantel 检验 方法 (Mantel test) 

Mantel 检测 方法 是 一 种 多 变量 空间 异 质 性 的 检测 方法 (Mantel，1967)。 该 方法 适用 于 
分 析 一 系列 规则 或 不 规则 分 布 取 样 点 数据 的 分 析 ， 其 核心 思想 是 研究 两 个 关系 矩阵 之 间 的 相 
关 性 。 一 个 关系 矩阵 为 取样 点 两 两 之 间 的 生态 距离 阵 或 生态 相似 阵 X， 另 一 个 矩阵 为 空间 
距离 阵 Y，Y 的 每 一 个 元 素 即 为 取样 点 两 两 之 间 的 实际 空间 距离 。 生 态 相 似 阵 系 可 通过 许 
多 不 同 的 测度 方法 从 取样 点 多 变量 的 实测 数据 获得 ， 这 些 变量 可 以 是 数值 性 的 ， 也 可 以 是 非 
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图 2 2222 (Potentilla acaulis) 斑 块 密度 谱 分 析 结 果 
(a) 二 维 谱 强度 图 ， 柱 体高 度 表示 谱 强 度 的 相对 大 小 ; (b) R- 频 谱 图 ; (c) 6- 频 谱 图 ， 黑 框 和 白 框 分 别 表 示 $% 显著 点 
和 不 显著 点 
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图 3 辅助 变量 > 的 概率 分 布 图 
数值 性 的 。 生 态 相 似 和 矩阵 X 和 空间 距离 矩阵 Y 应 保持 相同 的 采样 点 排列 顺序 。 

生态 相似 矩阵 筷 和 空间 距离 矩阵 Y 建立 后 ， 便 可 进行 空间 异 质 性 的 检验 。 该 方法 的 两 
个 用 于 检验 的 辅助 变量 为 > 和 >， 实际 计算 可 用 其 中 的 任意 一 个 。 具 体 的 原理 和 方法 见 附 
录 。 我 们 采用 前 述 星 毛 鞭 尧 菜 斑 块 密度 数据 ， 对 从 中 随机 选择 10 个 数据 点 的 数据 进行 了 
Mantel frill. ALS 所 示 是 统计 量 z 的 概率 分 布 图 ， 正 常 样 点 排列 顺序 时 的 xz=787.94。 根据 
z 的 概率 分 布 图 可 知 ， 在 假设 Hy: 随机 或 均匀 分 布 的 情况 下 ，z=787.94 的 概率 几乎 为 0，. 
因此 拒绝 零 假 设 ， 而 认为 星 毛 蓉 萎 沫 斑 块 密度 的 分 布 具有 空间 依赖 性 。 该 结论 是 进行 半 方 差 
分 析 的 基础 。 

应 该 指出 ， 虽 然 Mantel 检测 方法 同 传统 的 判别 分 析 相 似 ， 但 同 后 者 相 比 ，Mantel 方法 


主要 具有 两 个 方面 的 优点 (Legendre 和 Fortin，1989) ， 一 方面 ， 它 并 不 一 定 要 满足 判别 分 
国 一 


Y (d) 


oo 102030 4050607080 0 10 20 30 40 50 60 70 
' d(m) 

图 4 BEZRBXMREE (Potentilla acaulis) 数据 半 方 差分 析 结 果 
(a) 半 方 差 图 ; (b) Kriging 插值 图 
析 对 数据 的 限制 性 假设 ， 而 实际 上 这 种 假设 在 生态 学 研究 中 往往 不 能 满足 另 一 方面 ， 
Mantel 方 法 可 以 灵活 应 用 具有 生态 学 意义 、 能 体现 生态 学 关系 的 相似 系数 来 获得 生态 距离 
矩阵 X。 应 该 看 到 ，Mantel 方法 在 回答 空间 格局 存在 性 问题 的 同时 ， 也 忽视 了 其 他 一 些 有 关 
空间 蜡 质 性 的 问题 。 比 如 ， 它 不 能 提供 空间 异 质 性 的 尺度 信息 和 方向 信息 ， 而 这 正 是 谱 分 析 
方法 、 变 样 方 分 析 方 法 、 自 相关 系数 分 析 方 法 以 及 后 面 将 要 谈 到 的 半 方 差分 析 方 法 所 能 提供 
的 信息 。 当 然 ， 同 这 些 方法 相 比 ，Mantel 方法 也 具有 其 突出 的 特点 ， 即 它 对 取样 方法 的 要 
求 很 宽松 ， 可 以 对 不 规则 样 点 进行 分 析 ， 因 此 ， 在 大 尺度 范围 取样 分 析 时 具有 一 定 优势 。 
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图 5 随机 分 布 数据 分 形 分 维 分 析 结 果 
(a) 随机 分 布 数据 ，100 x 100 点 阵 ; (b) 各 窗口 尺寸 下 被 占领 顶 格 数 m 的 概率 分 布 ， 从 左 到 丰 工 = 5 9, 13, 17 
21; (c) 不 同窗 口 尺 寸 下 m 的 一 阶 矩 ， 直 线 斜 率 即 为 分 数 维 。 
2.5 半 方 差分 析 方 法 (Semi-variogram analysis) 
e 75 ° 


i 77 PATE (Matheron 1962) 与 空间 自 相 关系 数 分 析 方 法 相似 ， 也 是 将 空间 自 相 
关 性 作为 空间 距离 的 函数 ， 但 半 方 差分 析 方 法 的 核心 变量 一 一 半 方 差 y (d) 的 计算 采取 另 
外 一 种 形式 :( 见 附录 )s 半 方 差 方法 已 被 广泛 地 应 用 于 生态 学 的 研究 (Richard 等 ，1992 ) 。 

半 方 关 方 法 是 描述 生态 学 空间 数据 的 有 效 方法 ， 但 在 应 用 过 程 中 必须 注意 对 其 结果 的 生 
态 学 解释 ， 否 则 有 可 能 导致 该 方法 的 误 用 〈 李 哈 滨 等 ，1998) 。 半 方差 图 (Semi-variogram ) 
是 半 方 差 y (d) 随 空 间距 离 4 的 变化 图 ， 它 具有 两 种 形式 ， 即 实验 半 方 差 图 和 理论 半 方 差 
图 。 实 验 半 方差 图 是 根据 实验 数据 按 公式 计算 得 到 的 半 方 差 图 ， 实 验 半 方差 图 直观 的 描述 了 
空间 格局 的 特点 ， 是 进一步 分 析 的 基础 。 理 论 半 方差 图 是 对 实验 半 方 差 图 的 理论 模拟 。 对 于 
不 同 的 实验 半 方 差 图 或 不 同 的 空间 格局 特点 ， 应 采取 不 同 的 模拟 模型 ， 主 要 包括 线性 模型 
(linear model) 、 球 面 模型 (spherical model) 、 高 斯 模型 (Gaussian model) 和 指数 模型 (ex- 
ponential model) (图 $)。 理 论 模 型 一 般 具 有 3 个 特征 参数 ， 它 们 分 别 是 二 外 自 相 关 尺 度 靖 值 
(range) ， 以 下 简称 尺度 国 值 ， 它 是 半 方 差 开 始 趋 于 平缓 的 那 一 点 所 对 应 的 空间 距离 ,在 自 
相关 阔 内 ， 半 方差 随 空间 距离 的 增加 而 增 大 ， 表 现 样 地 的 空间 格局 ; 而 在 自 相 关 国 值 以 外 ， 
半 方 差 不 随 距离 的 变化 而 变化 ， 表 现 出 随机 或 均匀 分 布 特征 ; OFAAA (sill), RAN 
半 方 差 ; 图 块 金 方差 (nugget variance) ， 即 半 方 差 在 空间 距离 为 0 时 的 半 方 差 值 。 按 定义 ， 
块 金 方差 应 为 0， 但 实际 应 用 过 程 中 ， 往 往 出 现 块 金 方差 大 于 0 的 情况 。 这 可 能 是 由 于 数据 
的 随机 误差 或 小 于 取样 尺度 上 的 格局 所 引起 的 (Legendre 和 Fortin, 1989)， 对 于 后 者 ， 可 
通过 缩小 取样 太 度 来 揭示 。 理 论 半 方差 图 将 在 空间 插值 方面 发 挥 核心 作用 。 图 4a 是 对 前 面 
放牧 样 地 数据 进行 半 方 差分 析 的 结果 ， 采 用 球面 模型 对 实验 半 方 差 图 进行 拟 合 ， 其 块 金 方差 
为 0， 半 方差 靖 值 sll= 10.$S， 自 相关 尺度 靖 值 range= 30m。 

半 方 差分 析 方 法 的 突出 优点 是 能 够 在 理论 半 方 差 图 的 基础 上 进行 空间 插值 ， 这 种 方法 称 
为 Kriging (Krige, 1966). Kriging 方法 采用 已 知 点 的 加 权 平 均值 来 预测 未 知 点 的 值 ， 各 点 
的 加 权 值 由 理论 半 方 差 决定 。Kriging 方法 的 预测 值 不 仅 是 最 小 二 乘 估 计 ， 而 且 还 是 无 偏 佑 
计 ， 从 这 种 意义 上 说 ，Kriging 方法 得 到 的 预测 值 是 最 优 的 。 图 44b 所 示 十 以 图 4a 理论 半 方 
差 图 为 基础 进行 Kriging 揪 值 的 结果 ， 可 见 明显 的 东西 方向 的 变化 。 

某 空间 距离 所 对 应 的 半 方 差 实 际 上 是 局 部 半 方 差 的 平均 值 的 一 半 ， 因 此 ， 半 方差 分 析 方 
法 以 及 建 于 理论 半 方 差 的 Kriging 空间 插值 方法 都 假设 局 部 均值 和 方差 在 整个 研究 区 域 的 一 
致 性 。 但 事实 上 ， 这 种 假设 不 是 都 能 满足 的 ， 例 如 具有 周期 性 的 空间 分 布 数据 ， 这 时 应 采用 
其 他 适合 的 方法 进行 分 析 ， 如 二 维 谱 分 析 方 法 。 

2.6 分形 方法 (Fractal geometric analysis) 

分 形 方法 是 以 分 形 几 何 学 (fractal geometry) 为 基础 的 空间 蜡 质 性 分 析 方 法 。 分 形 几 何 
学 提供 了 描述 和 研究 不 规则 物体 的 方法 ， 如 云 、 海 岸 线 和 地 形 等 。 分 形 几 何 突破 了 欧 氏 几何 
整数 维 的 限制 ， 允 许 维 数 为 分 数 。 分 数 维 一 方面 描述 了 物体 不 规则 程度 ， 另 一 方面 也 揭示 了 
不 规则 表象 后 面 的 某 种 规则 性 ， 即 自 相 似 性 。 

生态 学 中 许多 问题 如 景观 格局 、 资 源 分布 和 生态 系统 异 质 性 等 都 可 应 用 分 形 分 维 方法 进 
行 描 “ 述 和 研究 (Mandelbrot，1982; Gardner 等 ，1987; Krummel 等 ，1987; Barnsley, 
1988; Feder, 1988; 祖 元 刚 等 ，1997; 张 文 辉 等 ，1999)。 同 前 面 所 讨论 的 方法 一 样 ， 分 形 
分 维 方法 也 提供 某 一 尺度 依赖 性 指标 ， 不 同 的 指标 可 获得 不 同 的 分 维 计算 方法 ， 因 此 ， 分 形 
分 维 方法 具有 很 多 分 维 模式 ， 但 这 些 模式 具有 两 个 共同 的 特点 : OWA ENT ATK 

«Te 


间 的 低 维 部 分 ，@ 分 形 的 分 维 数 比 它 所 处 欧 氏 空间 维 数 小 。 分 维 一 般 从 如 下 的 测度 与 测量 大 
度 之 间 的 依赖 关系 求 得 : 
Q(L)+= -k + LB 

其 中 , LAWERE, Q(L) 为 在 无 测量 尺度 下 测 得 的 分 形 测 度量 ，& HRM, Da 即 为 
分 维 数 。 

应 该 指出 的 是 ， 分 形 几 何 学 是 从 一 些 理论 分 形 模式 发 展 而 来 的 ， 这 些 理论 模式 具有 严格 
不 变 的 分 维 数 ， 而 且 部 分 与 整体 之 间 存 在 严格 一 致 的 自 相 似 形 。 因 此 ， 早 期 分 形 几 何 学 强调 
不 同 尺 度 下 一 致 的 分 维 数 ， 但 自然 分 形体 极 少 能 满足 这 样 的 条 件 ， 因 此 分 形 分 维 理论 的 实际 
应 用 所 强调 的 是 分 形 分 维 概念 对 不 规则 程度 进行 描述 的 价值 。 

我 们 以 变 窗口 方法 为 例 介绍 分 形 分 维 方法 的 过 程 。 变 窗口 方法 (Milne, 1992) 首先 需 
要 研究 区 域内 被 研究 对 象 的 分 布 信息 ， 因 此 特别 适合 于 同 地 理 信 息 系 统 相 结合 。 地 理 信 息 系 
统 中 各 种 栅 格 形式 的 专题 图 都 可 作为 变 窗口 方法 的 原始 数据 。 变 窗口 方法 以 每 一 栅 格 为 中 
心 ， 采 用 一 系列 不 同 边 长 的 正方 形 窗口 对 整个 研究 区 域 取 样 ， 记 录 窗 口内 研究 对 象 所 占 栅 格 
数 思 ;这样 对 于 一 定 的 窗口 大 小 工 ， 可 获得 m 的 密度 分 布 广 ( 关 ， 工 )。 以 和 天 的 期 望 值 即 / 
(m, L) 的 一 阶 窍 M (L) 为 测度 指标 ， 它 与 革 存 在 指数 因数 关系 (Voss, 1988): 

et ee OMe Bs 

D 即 为 分 维 数 ， 可 对 上 式 两 边 进行 对 数 变换 ， 再 进行 线性 回归 求 得 D。 我 们 以 随机 分 布 数 
据 〈 图 $a) WH, HA T—-AWBOARYT (LE=S, 9, 13, 17, 21) 下 栅 格 数 m 的 概率 密 
度 函 数 (图 Sb) ， 可 以 看 出 ， 不 同 的 窗口 尺寸 所 对 应 的 概率 密度 函数 特点 是 一 致 的 ， 类 似 于 
正 态 曲线 。 经 过 对 数 变换 和 回归 分 析 ， 得 到 随机 分 布 数据 的 分 数 维 为 1.98 (图 Sc), JERR 
近 于 二 维 平面 。 


四 、 小 结 


上 面 对 6 种 主要 的 空间 异 质 性 分 析 方法 进行 了 介绍 ， 并 用 实例 说 明了 它们 的 实际 应 用 。 
这 些 方法 都 提供 一 个 依赖 于 空间 尺度 的 指标 ， 并 通过 该 指标 随 尺 度 变化 的 规律 来 反映 空间 异 
质 性 。 这 些 指标 包括 自 相 关 性 系数 [【 (TI (d), C (d)]、 谱 强度 (LIpg)、 半 方差 [7y (ad) 
等 。 这 里 Mantel 检测 方法 是 一 个 例外 ， 它 并 不 提供 这 样 的 尺度 依赖 性 指标 ， 而 是 直接 考察 
生态 距离 与 空间 距离 之 间 的 关系 。 

从 实际 应 用 的 角度 出 发 ， 更 重要 的 是 明确 各 种 方法 的 特性 ， 包 括 它 们 的 功能 、 适 用 范围 
以 及 限制 性 条 件 等 方面 。 表 工 对 各 种 方法 进行 了 比较 。 有 的 方法 既 能 进行 空间 异 质 性 描述， 
又 可 进行 显著 性 统计 检验 ， 如 自 相关 系数 分 析 方法 、 谱 分 析 方 分 和 Mantel 检测 方法 。 半 方 
差 方法 虽然 不 能 进行 统计 检验 ， 但 提供 了 空间 插值 途径 。 谱 分 析 方 法 对 周期 性 的 时 空 分 布 具 
有 良好 的 显示 度 ， 但 它 对 研究 对 象 非 梯度 分 布 的 前 提 条 件 又 大 大 限制 了 它 在 空间 异 质 性 分 析 
中 的 应 用 。Mantel 检测 方法 虽然 不 提供 空间 依赖 性 指标 随 空间 尺度 变化 的 直观 图 ， 但 它 对 
室 间 数据 的 要 求 很 弱 ， 而 且 能 对 非 数值 性 变量 进行 分 析 ， 因 此 具有 较 强 的 普 适 性 

总 之 ， 在 分 析 空 间 异 质 性 的 过 程 中 ， 应 根据 数据 来 源 、 数 据 特点 和 研究 目的 等 方面 的 情 
况 选择 适当 的 分 析 方法 ， 有 时 还 可 采取 功能 互补 的 多 种 方法 的 组 合 ， 如 先 用 自 相关 系数 分 析 
方法 对 空间 异 质 性 进行 统计 检验 ， 再 用 半 方 差 方 法 进行 空间 插值 。 
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表 1 6 种 空间 异 质 性 分 析 方法 的 比较 


变样 方 。 | pea 描述 空间 异 质 性 a i des Cm ZA 
os Pe ER Retr Tc. | an 
自 相 关系 | Moran ARI (d) | 描述 空间 异 质 性 “a ete a 
数 分 析 。 | Jeary 系数 C (d) | 检验 空间 异 质 性 “pera 

方法 自 相关 图 确定 特征 尺度 大 小 和 方向 | 一 


谱 强度 Jpq 描述 空间 异 质 性 ZS 不 适用 于 间断 分 布 数据 
说 分 本。 |e - 谱 强度 检验 空间 异 质 性 LF Ar 不 适用 于 梯度 分 布 数据 

8- 谱 强度 确定 特征 尺度 大 小 和 方向 | 一 不 适用 于 稀疏 分 布 数据 

规则 或 不 规则 分 布 的 

Mantel 检 汪汪 和 人 2 质 取样 点 多 变量 (数值 不 能 提供 特征 尺度 的 有 关 信 息 
maa pe SRRRE Xs VRRP ARE 型 或 非 数 值 型 变量 ) eng es 

空间 距离 矩阵 Y | 

半 方 差 y (d) | 描述 空间 异 质 性 一 维 线 样 数据 ae les bs: | 
Hoy: | 实验 半 方差 图 | 确定 特征 尺度 大 小 和 方向 | 二 维 网 格 数据 fiber a, tae skal 

mie | 空间 插值 预测 三 维 不 规则 取样 数据 

一 维 线 样 数据 
45 He 8 D 描述 空间 异 质 性 = 
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附录 :空间 异 质 性 研究 方法 的 有 关 计 算 公 式 
4. 空间 自 相关 系数 计算 公式 - 

Moran RH: I(d) = [n >) Dd) wi(yi — S94 — WIZLW Dd) O) 一式 72] 

Jeary RM: C(d) = [(n - 1) >) >) wily; — 9)? VI2W >); - 9)? ] 

其 中 :d 一 一 空间 距离 ; n— BG AAG y;, y 一 一 分 别 为 数据 点 ; BE BC 
yy 的 平均 值 ;一 一 当 ; 与 ) AB Ad 时 ,zi =1;8l w, =0; 克 一 一 所 有 相距 为 d 的 点 
对 的 数目 。 

2. 谱 分 析 方法 计算 公式 

(1) 自 相 关系 数 rm 


ren = (1/mn) 2 DiC iiid\ = DOviresivh) =D 
iP: 2——_R HERAT, 0O<g<m;h—RPRE HBR, —-n<h<n; 
Bh<O0j=lh|t1,-+ 0; AhASOj=1,-- n- ho 
(2) # 5% % Ipq 


m-1 a1 


Ipq = ye SA r,cos[2n(gp/m + hq/n)] 
1 


g=—mt+1 h=-nt 


Bi Ipq’ = mn(Apqr* Bpgz) 其 中 :Ap9g = (1/mn) SD Gy ~ 3) cos[2nGip/m + jq/n)] 


Bpg = (A/mn) > > Oy — y)sin[2n(ip/m + jq/n) ] 
3) RR -频谱 图 IR 
IR = (LIXnR) 忆 21p9 对 所 有 满足 尺 ~ AR/2<VJ p? + 2 <R+ AR/2 
$n R— PRAT LIER p, q) HAA BK AR— 某 一 确定 的 间隔 。 
(4) 0 一 频 谱 图 IO 
y= (1/n8) & XIpq 对 所 有 满足 6- A0/2<tan | (p/q) < 0+ AO/2 
其 中 :mb ATA AE ERA SA (1, g) HAAR: AO 为 某 一 确定 的 间隔 
3. 半 方 差分 析 方 法 的 有 关 计 算 公 式 
(1) 半 方 差 ZK(d) 


¥(d) = (1/2nq) p> Oita) — Hi)? 
其 中 :ma 一 一 所 有 相距 为 4 的 点 对 的 数目 。 
(2) 半 方 差 理论 模式 
线性 模型 :7(&) = Co+ bd 


其 中 :2 一任 率 。 

指数 模型 : y(d) = Co+ Cl1-exp(-|d|/a)] 
FH: C=sill— Cy 

a = range 

球面 模型 : 


o» SiR - 


(a) |= ©0* Cl(3d/2a) ~ 3/2a3)] d <a 
bacon athe IC d >a | 


其 中 :a = range 
高 斯 模型 : ¥(d) = Cot C[1-—exp( - dz/az)] 
以 上 各 式 中 : Co 一 一 块 金 方差 ;sill WET FB ; range 为 空间 AMAR EBA. 


(3) Kriging 方法 
CA 而 个 点 已 = (ci, yi) MA Z(Pi), WEL Py 的 值 可 以 用 这 on 7S A BS AE 1s 


(Po) 进 行 估计 , 即 ; 
2#(Pu ) = > aiZ(Pi) 
4z 为 第 ; 个 点 的 加 权 值 , 由 下 列 2 个 条 件 : 
"最 小 二 乘 估计 El (Z(PO) — 2(po ))? [Ek 
© Tomi hit sD Ai=1 
ff DAWY(P;,P,) + w= y(PuP) i=l, 为 拉 格 朗 百 参数 


a a 
pisipesea -A|"|=0, 故 | > ] = 4 -12 其 中 
Lt Lt 
YUP; FD WP Py) TEP: Py) vest ¥(P;,P9) Ay 
¥(P,,P2) ¥(P2,P,) + ¥CP.IP DS od ¥(P2,Po) j A> 
HPP) VPP) oS “yep Bh YSYy HE Pop? ee 
1 1 vs 1 0 1 # 


ttt AOR ERE = 0 |" 
4. Mantel 检测 方法 

(1) 辅助 变量 计算 公式 

统计 量 Z: 

2= 之 二 zi001 天 ) 2) DEAR FRA PR 

统计 量 r: 

atts (n — TS ie ~2)/S (yy — W)/sy] ij 7 分别 为 行 下 标 和 列 下 标 

(2) 统计 检验 

Ho :生态 距离 (X) 与 空间 距离 (YZ) 不 存在 线性 相关 关系 ， 

Hy : AE AS BBS (X) 与 空间 距离 (Y) 存在 线性 相关 关系 ; 

统计 检验 过 程 : 在 Ho 下 ,随机 地 改变 入 或 了 的 行列 顺序 , 每 次 改变 均 按 上 述 公式 计算 > 
或 一 大 量 的 z 或 ~ 值 代表 了 它们 在 H 条 件 下 的 取样 分 布 。 按 显著 水 平 o, 参照 = 或 > 的 取样 分 
Ai, az 或 的 概率 小 于 a, 则 拒绝 Hy, 而 接收 Hi , 即 认 为 生态 距离 与 空间 距离 具有 线性 相 
关 关 系 ; 否 则 ,认为 它们 不 存在 线性 相关 关系 。 
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整合 分 析 法 一 一 生态 与 进化 
生物 学 中 数据 综合 分 析 的 新 方法 


方 炜 
(美国 纽约 州立 大 学 石 溪 分 校生 态 进化 学 系 ，NY11794 - 5245) 


摘要 整合 分 析 是 用 来 整合 一 系列 独立 实验 研究 结果 的 一 类 统计 综合 分 析 方法 。 它 自从 20 
#4290 年 代 初 期 从 其 他 学 科 引 入 生态 进化 研究 ， 迄 今 已 开始 对 本 学 科 产 生 重 大 的 影响 。 在 
中 国 ， 整 合 分 析 于 1998 年 首次 被 引入 生态 学 。 整 合 分 析 使 用 统计 学 方法 来 估 测 同一 研究 问 
凑 的 不 同 单项 研究 的 实验 处 理 平均 效应 值 。 通 过 计算 置信 区 间 ， 可 评估 总 平均 效应 的 大 小 与 
方向 ， 而 且 可 对 处 理 效 应 进行 一 致 性 检验 ;本文 将 整合 分 析 与 其 他 几 种 定量 综合 研究 方法 进 
行 了 比较 ， 指 出 它们 各 自 的 长 短 。 同 时 讨论 了 一 系列 影响 整合 分 析 在 生态 进化 研究 中 合理 使 
用 的 因素 ， 尤 其 对 数据 缺乏 、 出 版 偏 差 、 数 据 质量 及 其 筛选、 观测 结果 的 非 独立 性 以 及 将 不 
同 的 研究 混合 后 所 引起 的 问题 及 处 理 对 策 进 行 了 探讨 。 最 后 ， 本 文 对 如 何 提高 数据 综合 分 析 
的 质量 提出 建议 ， 并 对 整合 分 析 在 生态 进化 学 中 的 应 用 前 景 进行 了 展望 。 

Abstract Fang, W. (Department of Ecology & Evolution, State University of New York at 
Stony Brook, Stony Brook, NY, 11794-5245, USA). Meta-analysis: An Emerging Quantitative 
Synthesis Technique in Ecology and Evolution. Meta-analysis is a statistical synthesis of the re- 
sults of independent experiments for integrating the findings. It was imported from other disci- 
plines to ecology and evolution in the beginning of 1990’s, and has started to have a substantial 
impact in these fields. It was introduced into Chinese literature in 1998. In meta-analysis, formal 
statistical methods are developed to estimate mean treatment effects across studies addressing com- 
mon research questions. Through the calculation of confidence limits, the magnitude and direction 
of the effects can be evaluated, and consistency among studies in effect size can be tested. A com- 
parison between meta-analysis and a few alternative methods for quantitative summary of research 
results is made, and various challenges and solutions to the validity of meta-analysis in ecology and 


evolutionary biology are discussed in this paper. 


一 、 整 合 分 析 在 生态 与 进化 生物 学 研究 中 的 地 位 及 其 发 展 史 


20 世纪 60 年 代 以 前 ， 很 少 有 人 在 生态 学 研究 中 使 用 统计 学 检验 。 将 正规 的 统计 学 手段 

应 用 到 科研 实践 ， 微 妙 却 又 深远 地 影响 了 生态 学 的 发 展 。 早 期 的 生态 学 家 往往 对 他 们 所 研究 

的 生物 及 其 居住 环境 〈 从 系统 分 类 学 到 地 理学 等 一 系列 领域 ) 有 谐 熟 的 自然 博物 学 知识 。 但 

随 着 时 间 的 推移 ， 对 单个 生物 的 细节 记载 以 及 对 生物 进行 归纳 、 分 类 的 需求 逐渐 被 统计 学 的 

种 群 均值 ， 方 差 以 及 假设 检验 的 比较 方法 所 取代 。 统 计 方 法 在 生态 与 进化 生物 学 研究 里 的 引 

和 人 起初 也 曾 在 某 些 方面 受到 抵制 〈 见 Simpson 等 ，1960) ， 但 最 终 彻底 改变 了 这 个 学 科 的 性 
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尽管 任何 一 个 受过 现代 生态 学 培训 的 大 都 至 少 熟 悉 一 些 基 本 统计 方法 ， 许 多 人 尚未 了 解 | 
9 这 类 定量 综合 分 析 的 统计 方法 统称 为 整合 
分 析 法 (meta-analysis), F 20 世纪 90 年 代 初 期 引进 生态 学 和 进化 生物 学 。 ca 
(1937), Fisher (1932), Pearson (1904, 1933) 和 Tippett (1931) 在 早期 提出 了 诸如 统计 i 
学 显著 性 的 混合 检验 等 方法 。 但 正规 的 数据 定量 综合 分 析 方 法 直到 20 世纪 70 FRA EHS 1 
科学 的 几 个 分 支 里 真正 起 步 ， 特 别 是 临床 心理 学 、 教 育 心理 学 与 工业 心理 学 (BH Cooper | 
和 Hedges, 1994; Hunt，1997)。Glass (1976) 创造 了 “整合 分 析 ” (meta-analysis) 一 词 ， 
将 其 定义 为 “对 一 系列 独立 个 别 研 究 所 获 的 大 量 数 据 的 统计 学 分 析 ,， 旨 在 整合 研究 结果 。。 
随后 的 10 年 间 ， 整 合 分 析 统 计 手 段 得 到 了 长 足 的 发 展 与 改善 (尤其 是 在 医学 研究 中 ， 如 
Chalmers 等 ，1989; Sacks 等 ，1987; Mann, 1990, 1994). 

生态 与 进化 生物 学 中 的 首 篇 整合 分 析 论 文 发 表 于 1991 F, BK, 有 关 使 用 整合 分 析 的 ， 
论文 发 表 数目 逐年 增长 (图 1)。Gurevitch 等 (1992) 对 竞争 实验 的 整合 分 析 对 此 后 整合 分 
析 在 生态 学 界 的 应 用 起 了 深远 的 影响 。 整 合 分 析 曾 用 于 整合 个 人 或 一 个 集体 所 做 系列 实验 的 
结果 (如 Hechtel 和 Juliano，1997) ， 也 曾 用 于 整合 某 一 专题 的 所 有 文献 结果 (Fi MN, Myers 
和 Mertz (1998) 包括 了 500 多 个 鱼 类 种 群 ; Curtis 和 Wang (1998) 评估 子 500 Bim AK 
CO, 浓度 升 高 对 木 本 植物 影响 的 报道 ) 。 迄 今 为 止 ， 整 合 分 析 在 生态 进化 学 中 的 应 用 已 相当 
广泛 : 从 评估 在 保护 生态 学 中 有 应 用 价值 的 专题 到 鉴定 进化 生物 学 理论 的 证 据 均 有 实例 。 
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图 1 过 去 10 年 间 生态 进化 学 有 关 整 合 分 析 的 英语 论文 逐年 发 表 数 目 
Y-axis: 论文 发 表 数 / 年 ; X-axis: 年 份 
有 并 下 人 学 市 庶 应 用 的 第 一 篇 综述 文章 发 表 于 1995 年 (Arngvist 
和 Wooster，1995)。“ 生 态 学 中 的 整合 分 析 ” 的 专题 研讨 会 1996 年 在 美国 生态 学 年 会 上 召 
开 ， 旨 在 将 整合 分 析 更 广泛 地 介绍 给 生态 学 家 。 整 合 分 析 的 应 用 软件 MetaWinl.0 (Rosen- 
berg 等 ，1997) 在 该 研讨 会 首次 问世 。 同 时 ， 美 国生 态 分 析 与 综合 中 心 (National Center for 
Ecological Analysis and Synthesis) 1996 年 组 织 了 一 个 研讨 班 ， 讨 论 了 整合 分 析 在 生态 学 问 
题 上 的 应 用 (Osenberg 等 ，1999a) 。 通 过 一 系列 的 专题 讨论 ， 与 会 者 检验 了 效应 值 统 计量 与 
生物 学 模型 的 联系 ， 评 估 了 这 些 统计 量 的 特性 ， 并 对 一 系列 种 群 、 群 落 和 生态 系统 生态 学 中 
有 价值 的 专题 所 发 表 的 实测 数据 组 进行 了 整合 分 析 。 这 些 研 究 涉 及 到 植物 群落 生态 学 
(Goldberg 等 ，1999) ， 溪 流 生 态 系统 的 捕食 者 一 被 捕食 者 相互 作用 (Englund 等 ，1999 )， 
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| 和 海洋 食物 网 等 方面 (Downing 等 ，1999)。 这 些 工 作 表明 ， 生 态 学 数据 的 特征 有 别 于 心理 

| 学 或 医学 数据 。 这 一 点 在 Osenberg 等 (1999b) 探讨 生态 学 整合 分 析 里 的 假设 验证 的 特性 ， 

也 及 在 Gurevitch 等 (1999) 和 Hedges 和 Hedges (1999) 讨论 适合 于 生态 学 应 用 的 统计 方法 

耐 有 更 进 一 步 的 分 析 。 

是 ， 在 我 国 ， 彭 少 麟 首次 将 整合 分 析 引信 生态 学 界 《〈 彭 少 麟 和 唐 小 疾 ，1998) ， 利 用 此 方法 
REREAD RRR MLB, 1999), ， 并 介绍 了 MetaWin 软件 的 早期 版 本 (Be > Be AL 
郑 凤 英 1999), 

时 在 过 去 的 20 年 ， 整 合 分 析 在 行为 学 和 医学 领域 有 近乎 革命 性 的 发 展 (Cooper 和 

瑟 dga，1994)， 而 只 是 近年 来 才 对 生态 和 进化 生物 学 领域 产生 影响 。 正 如 生态 学 早期 完成 

了 由 描述 与 分 类 到 现代 定量 化 手段 的 转变 ， 整 合 分 析 为 当今 的 生态 与 进化 生物 学 研究 预示 了 

it 步 由 描述 到 定量 的 方法 转变 。 整 合 分 析 研 究 者 提供 了 一 个 统 观 全 局 的 工具 ， 它 能 将 各 个 

独立 的 研究 实例 得 出 的 许多 | 小 照片 ” 拼 成 一 个 独特 的 复合 “大 照片 "， 从 而 在 更 大 的 时 空 

尺度 上 回答 单项 研究 无 法 完全 解答 的 问题 。 可 以 预测 ， 采 用 这 类 手段 将 转变 人 们 对 研究 结果 

的 理解 方式 。 

生态 学 家 们 对 于 研究 结果 的 推广 往往 存在 着 矛盾 的 心理 。 二 方面 ， 许 多 生态 学 家 对 于 自 

己 的 研究 结论 外 推 到 其 他 的 生物 或 情况 非常 谨慎 ， 不 肯 越 雷池 一 步 ; 另 一 方面 ， 人 们 又 往往 
习惯 于 毫 无 疑问 地 全 盘 接受 教科 书 上 用 来 证 明 各 种 基本 生态 学 原理 的 单项 研究 结果 及 其 推理 

逻辑 。 在 这 两 个 极端 之 间 ， 生 态 学 家 和 进化 生物 学 家 们 需要 深入 地 思考 如 何 从 实验 结果 中 提 

炼 出 对 自然 界 更 广泛 的 理解 。 

生态 学 研究 往往 是 在 不 同 的 情况 下 采用 不 同方 式 来 回答 具有 普遍 性 意义 的 问题 。 如 同 综 

述 性 文章 一 样 ， 整 合 分 析 旨 在 总 结 一 系列 研究 的 结果 。 不 同 的 是 ， 整 合 分 析 是 特别 为 量化 综 

合 分 析 整 个 数据 组 与 假设 检验 而 创造 的 一 种 正规 的 统计 方法 。 对 于 某 种 我 们 感 兴 趣 的 生态 效 

应 ， 整 合 分 析 可 以 定量 回答 一 系列 重要 问题 ， 如 : 这 种 效应 总 体 上 有 多 大 ? 当 考 虑 到 取样 方 

差 时 ， 这 种 效应 是 否 显著 ? 效应 大 小 是 否 在 不 同类 别 的 研究 之 间 存 在 系统 的 差异 〈 例 如: 不 
同 的 营养 级 之 间 ， 或 短期 与 长 期 研究 之 间 )? 整合 分 析 统 计 法 对 这 类 问题 提供 了 直接 了 当 的 

量化 方法 。 

关于 整合 分 析 在 生态 与 进化 生物 学 中 的 应 用 一 直 存 在 有 争议 。 人 们 需要 时 间 来 充分 理解 
整合 分 析 的 应 用 价值 。 其 中 一 个 例子 是 采用 整合 分 析 对 营养 级 瀑布 (Trophic Cascade) 假说 

的 检验 (Brett 和 Goldman, 1996, 1997; Osenberg 等 ，1999b)。Brett 和 Goldman (1996, 

1997) 的 整合 分 析 结 果 不 能 证 实 当 今 有 关 捕 食 速 度 导 致 被 捕食 者 数量 的 两 种 假说 中 的 任何 一 

个 。Mec Cann 等 (1998) 继 之 创立 了 一 个 新 的 被 捕食 者 相关 (prey-dependent) 模型 。 新 模 

型 引 大 水 生动 物 的 干扰， 导致 更 加 网 状 分 布 的 食物 网 ， 而 这 与 整合 分 析 的 结果 更 为 吻合 。 

此 可 见 ， 整 合 分 析 在 生态 与 进化 生物 学 中 的 使 用 不 仅仅 限于 整合 数据 以 检验 现 有 的 假说 〈 如 

Wand 等 ，1999) 或 为 现 有 模型 提供 参数 测定 (如 Medlyn 等 ，1999) ， 整 合 分 析 问 题 所 带 来 

的 新 理解 或 许 会 引起 新 方法 、 新 理论 的 发 展 。 


二 、 传 统 数据 综合 分 析 方 法 的 局 限 性 


记 令 性 综述 法 (Narrative review) 有 许多 有 价值 的 功能 ， 在 整合 分 析 已 有 稳固 地 位 的 学 
科 里 仍 在 延 用 。 记 令 性 综述 可 以 允许 作者 阐述 有 关 学 科 地 位 的 观点 ， 对 流行 技术 以 及 技术 状 
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在 一 些 不 足 。 无论 是 对 单个 研究 的 选择 还 是 对 其 结论 的 概括 ， 记 人 氢 性 综述 几乎 总 是 主观 的 。 
综述 人 根据 单个 研究 结果 的 统计 显著 性 来 评估 所 有 被 综述 的 个 例 ， 与 表决 计数 法 具有 同样 的 
统计 学 缺陷 〈 见 下 文 )。 综 述 人 的 印象 往往 是 根据 文章 的 摘要 与 讨论 部 分 而 非 源 于 对 实际 数 
据 的 考证 。 更 重要 的 是 ， 记 氢 性 综述 不 能 象 整合 分 析 那 样 据 供 定量 化 信息 ， 对 诸如 以 卫 问题 
提供 答案 ; 总 体 反应 (response) 的 大 小 是 多 少 ? 这 一 反应 大 小 是 否 在 所 有 单个 研究 申 都 一 
致 ? 什么 变量 HARA) 可 解释 单个 研究 之 间 反 应 大 小 的 不 一 致 ? 

在 过 去 的 20 年 间 ， 生 态 学 家 逐渐 转向 采用 较 定 量 的 方法 来 综合 分 析 研 究 结果 。 最 常见 
的 是 累计 统计 结果 显著 与 不 显著 的 单个 研究 实例 数 ， 然 后 相互 比较 (有 时 采用 统计 测试 ) 来 
判定 有 关 效 应 的 大 小 及 其 重要 性 。 这 一 方法 称 作 表 决 计数 法 (vote-counting), 它 在 生态 学 以 
外 的 许多 领域 里 也 曾 有 应 用 。 但 表决 计数 法 存在 着 严重 的 问题 ， 基 本 上 不 宜 在 任何 情况 下 使 
用 。 在 其 他 学 科 ， 该 法 已 停止 使 用 ， 但 在 生态 学 中 ， 表 决 计 数 法 仍 是 屡 戒 不 止 《Gurevitch 
和 Hedges, 1993). 

表决 计数 法 的 关键 问题 在 其 统计 效力 (statistical power). 实验 结果 的 统计 显著 性 取 次 
于 反应 大 小 和 样本 大 小 。 这 两 个 因子 共同 决定 了 一 个 实验 是 否 能 成 功 地 探测 出 一 个 真实 的 反 
应 8。 由 于 生态 与 进化 生物 学 中 的 研究 多 数 都 是 样本 数量 小 而 效应 也 不 大 ， 结果 统计 效力 不 
ke, EEF ER MH (negative bias) ， 即 不 足以 检测 实际 存在 的 效应 。 这 样 一 来 ， 即使 实际 
拥有 相同 效应 大 小 的 单个 研究 也 很 可 能 随机 地 表现 出 不 同 结果 (如 Gurevitch 和 Hedges, 
1999) 。 表 决 计数 法 由 于 未 考虑 单个 研究 的 样本 大 小 与 方差 大 小 〈 个 例 结 果 置 信 度 )， 不仅 本 
身 缺 乏 统计 效力 ， 结 果 严 重 误 偏 ， 而 且 其 统计 效力 会 随 所 包括 的 研究 实例 数 的 增长 而 进一步 
削减 (Hedges 和 Olkin，1980，1985)。 如 同 记叙 性 综述 ， 表 决 计数 法 也 无 法 提供 有 关 效 应 
大 小 及 其 均 质 性 (路 研究 一 致 性 ) 的 可 靠 信 息 。 而 这 些 问 题 在 标准 的 整合 分 析 中 均 可 加 以 避 
免 。 eg 
有 些 研 究 者 由 于 对 整合 分 析 中 的 统计 方法 不 熟悉 ， 也 许 倾向 使 用 更 熟悉 的 方法 ,如 方 关 
分 析 (ANOVA) 和 普通 的 最 小 二 乘法 (least squares regression) 来 进行 跨 研 究 的 效应 大 小 估 
测 和 定量 综合 分 析 ， 这 也 是 不 合适 的 。 因 为 这 类 数据 不 同 于 原始 数据 ， 样 本 大 小 和 方差 通常 
有 极 大 的 差异 。 通 常 的 方差 分 析 与 回归 要 求 的 方差 均 质 性 几乎 总 是 不 可 能 满足 ， 即使 进行 数 
据 转换 也 解决 不 了 异 质 性 问题 s 在 这 种 情况 下 常规 方法 所 得 结果 就 很 不 准确 s 而 标准 的 整合 
分 析 法 由 于 明确 地 把 样本 方差 考虑 在 内 ， 可 以 避免 这 一 系列 问题 。 


三 、 生 态 学 整合 分 析 中 的 统计 手段 


整合 分 析 要 求 所 有 单个 研究 的 结果 置 于 同一 尺度 上 ， 以 便 相互 比较 及 取 平 均值 。 最 常见 
的 方法 是 采用 某 种 形式 的 “效应 值 ”(effect size) 来 将 实验 结果 标准 化 。 在 众多 的 效应 值 统 
计量 中 ， 有 四 种 最 常用 ( 表 1)。 当 结果 是 反映 实验 组 与 对 照 组 的 反应 差异 时 ， 最 常用 的 是 
标准 化 平均 值 差 (standardized mean difference， 又 称 Hedges’ d),， 和 对 数 反应 比 (log re- 
sponse ratio， 或 称 Lr) 。 例 如 ， 我 们 可 以 说 ， 实 验 组 的 平均 生物 量 比 对 照 组 高 出 一 个 标准 差 
( 即 4d=1.0)， 或 实验 组 的 平均 生物 量 是 对 照 组 的 1.25 倍 ( 即 Lr=lnl1.25)。 在 有 些 研究 领 
域 结果 用 相关 系数 (correlation coefficients) 来 记录 ， 这 类 数据 需 进 行 Fisher 的 .Z 转换 
( 表 1) ， 再 用 于 整合 分 析 。 

本 ”如 


Ril 常用 效应 值 及 其 取样 方差 的 计算 公式 


效应 值 计算 公式 取样 方差 


相关 系数 的 Z 转 换 roe z= $In(—) waa 


P,(1 — P.) 1: AE wal [pul 
oh ded Shor ae en ee ag ape gir nar 


注 : X (E) MX (C) 为 实验 组 与 对 照 组 的 平均 值 ; * 为 两 组 的 共同 标准 离 差 ; N (E) AN (C) 为 实验 组 与 对 照 组 
的 样本 大 小 ; r 为 Pearson 相关 系数 ， 其 样本 大 小 为 N; 相对 差额 比 是 差额 比 效应 值 的 一 种 ，P (zt) MP (c) 分 别 为 实 
验 组 与 对 照 组 的 反应 率 〈 详 见 文中 )。 工 、C、t、c 详 见 表 2。 

表 2 差额 比 效应 值 计 算 中 的 2x2 表 ( 详 见 文中 ) 


被 移 走 种 子 数 
未 被 移 走 种 子 数 


对 于 类 型 (categorical) 结果 的 实验 ， 常 用 方法 为 差额 比例 (odds ratios) (或 类 似 的 其 
他 统计 量 ， 见 Rosenberg 等 ，2000)。 例 如 ， 我 们 对 种 子 被 染 成 红色 或 不 染色 (coloredvun- 
colored) 时 是 否 被 传播 者 移 走 感 兴趣 (结果 可 记录 为 转移 或 未 转移 的 种 子 数 目 )。 我 们 可 将 
所 有 反应 值 如 表 2 列 人 一 个 联 列表 中 。 如 表 2 所 示 符 号 ， 实 验 组 染 红 的 种 子 的 反应 率 P, 为 ; 
P, = T/n, 
这 里 了 为 实验 组 中 呈现 “反应 ” (被 转移 ) MATRA, n, 为 实验 组 的 种 子 总 数 (包括 反 
应 者 和 未 反应 者 ) 。 而 对 照 组 (未 染色 的 种 子 ) 的 反应 率 已 为 
Lie Mp 
这 里 CAMRATLR “Rm” HAFRA, n. 为 对 照 组 的 种 子 总 数 。 差 额 比例 及 其 样本 
方差 的 计算 方法 列 于 表 1。 与 此 相似 ， 许 多 生态 学 研究 的 反应 可 归 人 类 型 结果 (死亡 /存活 、 
交配 /未 交配 、 变 态 / 保 留 晴 态 等 )。 尽 管 该 方法 在 医学 研究 中 应 用 更 为 广泛 ， 在 生态 学 中 也 
将 有 广泛 前 景 。 
当 所 有 单项 研究 取得 合适 的 可 比 效 应 值 后 ， 这 些 数值 可 用 几 种 不 同 的 方法 结合 起 来 。 这 
里 我 们 只 提 及 加 权 分 析 法 ， 它 将 样本 方差 的 倒数 加 权 于 其 效应 值 上 ， 有 许多 可 取 之 处 《〈 见 
Gurevitch 和 Hedges, 1999; Hedges 和 Olkin，1985) ， 如 此 可 得 加 权 总 平均 效应 值 OE 


这 里 ”为 研究 项 目 数 ， 忆 为 第 ; 个 单个 研究 的 效应 值 ， 根 据 数据 特点 ， 也 可 以 是 ad, BR Ur, 
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z 或 InOR ， 第 ; 个 研究 的 权重 是 其 样本 方差 V; 的 倒数 Wi，W;=1/V (#1). HE WH 
差 为 


ee. 
i=1 


匹 的 置信 区 间 为 

Ci 三 下 下 72 = 1iCSz) 
这 里 为 学 生 氏 + 分 布 的 双 尾 关键 值 (two-tailed critical value) ， 其 自由 度 为 元 =1， 临 界 值 
(critical level) 为 w。 总 平均 效应 值 提供 了 路 研究 评估 总 体 效 应 值 的 手段 ， eS 
可 判断 是 否 该 效应 为 零 ， 还 是 显著 大 于 或 小 于 零 。 

以 上 是 整合 分 析 最 基本 的 一 步 。 根 据 数据 的 特点 ， 整 合 分 析 可 进一步 分 作 类 别 型 “与 方 
差分 析 类 似 ) 和 连续 型 (与 回归 类 似 ) 两 类 。 目 前 两 类 的 统计 学 方法 都 存在 ， 都 是 用 样本 方 
差 的 倒数 来 加 权 ， 但 前 者 在 生态 与 进化 生物 学 中 的 使 用 更 为 普遍 。 类 别 型 方法 依赖 于 均 质 性 
测度 ， 即 测试 个 例 间 的 取样 误差 是 否 相 互 吻 合 ， 或 测试 研究 之 间 效 应 值 幅 度 是 否 存 在 异 质 
性 。 如 果 研 究 结 果 是 异 质 的 ， 就 应 根据 现 有 假说 的 推测 对 单个 研究 进行 分 组 〈 例 如 肉食 类 与 
草食 类 ， 长 期 研究 与 短期 研究 等 )， 然 后 进一步 测试 研究 组 之 间 是 否 存在 差异 s。 与 此 不 同 ， 
连续 性 模型 适用 于 效应 值 随 某 个 独立 变量 (例如 生物 量 ，Goldberg 等 ,1999) 而 变化 的 情 
Bio 

类 别 型 和 连续 型 数据 类 型 都 可 以 用 几 种 不 同 的 方法 来 分 析 处 理 。 这 些 方法 最 重要 的 差异 
在 于 固定 效应 (fixed effects) 与 随机 效应 (random effects) 模型 的 区 别 。 单 纯 的 固定 效应 模 
型 假设 所 有 的 研究 共享 一 个 “真实 的 效应 值 ”， 其 差异 只 源 于 取样 误差 。 相 反 ， 随 机 效应 模 

型 则 假定 所 有 研究 的 “真实 效应 值 ” 之 间 存 在 着 随机 性 的 差异 。 而 混合 效应 (mixed effects) 
模型 将 二 者 结合 ， 假 设 组 内 的 单个 研究 效应 值 之 间 存 在 随机 差异 ， 而 组 间 存 在 着 固定 的 效应 
差异 (Gurevitch 和 Hedges，1993) 。 固 定 与 随机 效应 模型 存在 前 提 假 设 上 的 差异 ， 因 而 对 它 
们 分 析 结 果 的 解释 方式 也 应 有 所 不 同 (如 Gurevitch 和 Hedges, 1993, 1999; Raudenbush, 
1994)。 这 些 分 析 的 实际 操作 方式 可 参见 有 关 教科 书 (如 ，Hedges Ml Olkin, 1985), has 
见 一 些 软件 程序 (如 ，Rosenberg 等 ，2000)。 

其 他 被 引入 整合 分 析 的 统计 学 方法 还 包括 重复 取样 法 (resampling tests, 44% random- 
ization 和 bootstrapping) 。 当 常规 参数 检验 法 不 适用 (如 前 提 假 设 不 能 满足 ) 时 ,重复 取样 
法 可 作为 合理 的 替代 (Adams 等 ，1997; Rosenberg 等 ，2000)。 整 合 分 析 近 期 的 进展 在 于 对 
多 因子 正 交 实验 的 分 析 方 法 。 所 有 用 来 分 析 的 研究 都 在 两 个 水 平 上 对 同样 两 个 因子 进行 了 调 
控 〈 如 竞争 与 捕食 Gurevitch 等 ，2000) 。 这 一 方法 不 仅 可 以 评估 主因 子 效 应 ， 而 且 可 以 路 
研究 评估 双 因 子 相 互 作 用 的 效应 。 贝 叶 斯 (Bayesian) 方法 也 曾 应 用 到 生态 与 进化 生物 学 中 
的 整合 分 析 (Ellison, 1996; Hilborn 和 Liermann, 1998; Liermann 和 Hilborn, 1997; My- 
ers 和 Mertz, 1998; Piegorsch #, 1998). 


四 、 生 态 与 进化 生物 学 中 整合 分 析 现 存 及 可 能 存在 的 问题 


尽管 整合 分 析 的 使 用 在 生态 与 进化 生物 学 界 日 益 受 到 重视 ， 新 的 统计 方法 也 不 断 在 适应 
需要 中 发 展 与 传播 ， 有 一 些 问题 或 多 或 少 地 为 使 用 整合 分 析 设 置 了 障碍 。 其 中 大 部 分 问题 并 
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非 生态 与 进化 生物 学 所 特有 ， 在 其 他 很 多 学 科 中 也 普遍 存在 。 本 节 将 探讨 由 于 数据 缺失 或 粗 
略 、 出 版 偏差 、 数 据 筛选 、 观 测 间 的 非 独 立 性 以 及 非 相 似 数 据 组 的 结合 所 引起 的 种 种 困难 。 

1. 数据 缺失 或 粗略 

在 所 有 妨碍 使 用 标准 参数 整合 分 析 方 法 的 因素 里 ， 最 严重 的 英 过 于 原始 文献 中 测量 统计 
值 报导 的 不 全 面 。 最 常见 的 是 没有 清楚 地 记载 取样 大 小 及 反应 值 的 标准 差 〈 即 文章 不 报导 平 
均值 ， 任 何 形 式 的 方差 ， 相关 系数 或 实验 结果 的 统计 方法 )。 这 一 事实 往往 降低 了 可 利用 音 
个 研究 的 数量 及 所 履 盖 的 信息 量 。 

有 九 种 途径 可 以 改变 这 一 现状 。 一 个 长 期 的 办 法 是 提高 发 表 论 文 的 标准 。 草 率 地 报导 结 


， 果 如 略 去 取样 大 小 ) 应 完全 不 为 生态 学 的 主流 期 刊 所 接受 。 目 前 这 已 是 普遍 存在 的 一 条 标 


准 (图 解 形式 的 结果 可 以 接受 ， 因为 整合 分 析 通常 可 将 图 形 结果 扫描 并 数字 化 )。 该 标准 可 
通过 更 严格 的 编辑 和 同行 审 稿 来 强化 。 对 于 已 发 表 的 工作 ， 作 整合 分 析 者 可 以 直接 与 作者 联 
系 以 获取 有 关 数 据 。 尽 管 这 一 方法 也 许 能 带 来 一 定 的 帮助 与 学 者 间 的 相互 联系 ， 但 几乎 总 是 
费时 费 神 而 收效 甚 微 。 

对 于 已 经 发 表 的 大 量 生 态 学 信息 ， 即 使 缺乏 样本 大 小 ， 标 准 方差 或 甚至 是 平均 值 ， 许 多 
综述 者 还 是 希望 有 办 法 来 概括 这 些 数 据 ， 因 为 他 们 觉得 ， 就 算数 据 质量 再 差 ， 总 比 没有 数据 


要 好 。 这 种 情况 只 能 计算 非 加 权 的 平均 值 ， 但 到 底 怎 样 估 测 非 加 权 总 平均 值 的 方差 呢 ? 


有 一 种 办 法 是 使 用 随机 检验 (randomization tests). Ww HL#AF (bootstrap) AF ANAL ACHE 
来 产生 置信 区 间 ， 再 通过 随机 取样 方法 来 进行 均 质 性 检验 。 连 续 型 模型 也 可 通过 随机 取样 法 
来 检验 斜率 的 显著 度 (如 Rosenberg 等 ，2000)。 这 一 方法 的 效力 与 可 靠 性 将 取决 于 数据 组 
的 误差 结构 ， 其 效果 不 仅 不 及 标准 的 加 权 过 程 ， 而 且 也 无 从 知晓 这 一 过 程 到 底 有 多 不 准确 ， 
同时 也 无 法 将 研究 组 内 与 组 间 的 取样 误差 分 开 来 (Gurevitch 和 Hedges, 1999). 

2. 出 版 偏差 

前 面 已 提 到 ， 表 决 计 数 法 会 产生 负 偏 差 。 也 有 人 担心 整合 分 析 有 可 能 带 有 系统 性 的 正 偏 
差 8 这 主要 源 于 带 有 某 类 结果 的 文章 被 选择 性 地 发 表 ， 也 称 作 出 版 偏差 (publication bias) 
(Begg，1994)。 出 版 偏差 通常 指 编辑 倾向 于 拒绝 研究 结果 统计 检验 不 显著 的 稿件 ， 也 指 选择 
性 地 发 表 与 传统 常识 相 吻 合 的 结果 。 如 果 研 究 结果 不 拒绝 零 假 设 会 导致 更 高 的 拒 稿 率 (或 作 
者 自己 选择 不 发 表 ， 从 而 降低 此 类 结果 的 投稿 率 ) ， 则 该 类 研究 的 整合 结果 便 有 正 向 偏差 
(Begg 和 Berlin, 1988). 

出 版 偏差 不 仅 影 响 着 整合 分 析 的 合理 性 ， 也 同样 影响 对 该 专题 文献 的 综合 分 析 与 提炼 的 
可 靠 性 与 准确 性 。 记 氢 性 综述 的 结论 同样 会 象 整合 分 析 一 样 受到 出 版 偏差 的 影响 。 一 篇 展示 
有 某 种 效应 的 文章 ， 如 果 和 另 五 篇 证 明 无 此 效应 的 文章 放 在 一 起 ， 对 这 种 效应 的 理解 会 有 改 
变 ， 而 若 这 后 五 篇 由 于 出 版 偏差 被 全 部 拒 掉 ， 这 惟一 一 篇 发 表 的 文章 就 会 导致 偏差 的 结论 。 

尽管 人 们 怀疑 出 版 偏差 的 存在 ， 它 对 文献 综述 影响 的 程度 仍 停留 在 猜测 阶段 。 对 出 版 仿 
差 作 正规 研究 的 论文 在 生态 与 进化 生物 学 领域 和 其 他 学 科 都 有 发 表 ( 见 Rosenberg 等 ， 
2000; Bauchau，1997; Csada 等 ，1996; Palmer，1999)。 但 这 些 研究 结果 并 不 一 致 。 整 合 
分 析 本 身 有 一 系列 手段 来 检测 和 量化 出 版 偏差 ， 其 中 包括 图 表 性 和 分 析 性 的 方法 。 

最 常见 的 图 解 性 方法 是 “漏斗 图 ”(funnel plots), ， 是 由 效应 值 对 样本 大 小 所 作 的 散 点 图 
(Light 和 Pillemer，1984)。 根 据 取样 理论 ， 当 样本 小 时 ， 所 测 效应 值 围绕 效应 值 的 变 差 就 
大 ， 随 着 样本 数 逐 渐 增 加 ， 实 测 效 应 值 会 围绕 “真实 ”效应 值 ， 如 平 躺 的 漏斗 般 收 敛 。 当 出 
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版 存在 偏差 ， 即 报导 无 显著 效应 的 单个 研究 被 系统 性 地 拒 稿 时 ， 漏 斗 图 在 样本 数 小 的 一 端 就 
会 缺乏 数据 。 其 他 一 些 图 解 方法 包括 加 权 的 直方 图 和 标准 的 四 分 图 (normal quantil plots) 
(Rosenberg 等 ，2000; Wang 和 Bushman，1998)。 而 非 图 解 式 方法 复杂 且 至 今 没 有 得 到 广 
ZA, KBAR. 

3. 数据 筛选 

一 次 文献 检索 到 底 需 多 全 面 ? 人 的 精力 与 财力 总 是 有 限 的 。Laird (1990) 称 他 企图 对 
某 个 专题 对 所 有 发 表 与 待 发 表 的 文献 进行 检索 是 “一 生 只 能 犯 这 一 次 的 大 错 ` 引 自 Sharpe， 
1997) 。 但 有 两 点 非常 重要 : 第 一 ， 为 避免 有 偏见 地 检索 文献 ， 必 须 在 作 整 合 分 析 之 前 就 明 
确 检索 范围 〈 例 如 在 某 些 杂志 ， 或 某 些 年 份 ， 或 仅 使 用 特定 的 数据 库 等 ); 第 三 ; 检索 范围 
应 依据 作者 期 望 整合 分 析 所 得 出 的 结论 而 定 。 如 果 整 合 分 析 的 目的 是 概括 该 领域 的 所 有 相关 
研究 ， 则 检索 范围 应 全 面 覆 盖 包括 未 发 表 文 献 在 内 的 所 有 资料 ; 如 果 文 献 中 的 某 一 特定 部 分 
被 系统 地 忽略 了 ， 则 分 析 结论 不 可 外 推 至 这 一 部 分 (Sharpe, 1997); 如 果 目 的 只 是 对 一 个 
专题 的 主流 倾向 进行 定量 评估 ， 检 索 强 度 则 不 必要 求 这 么 高 。 但 无 论 哪 种 情况 ,文献 的 选择 
必须 是 不 带 偏见 的 。 

挖掘 出 可 能 使 用 的 文献 之 后 ， 还 必须 决定 如 何 将 研究 质量 优 劣 不 等 的 数据 放 在 一 起 处 理 
(Sharpe，1997) 。 整 合 分 析 的 有 些 批评 家 们 择 击 这 类 综合 分 析 为 “垃圾 进 垃 圾 出 ”的 过 程 。 
整合 分 析 通 常 倾 向 于 纳入 所 有 的 研究 ， 但 对 数据 质量 加 上 代码 ， 这 样 就 可 以 直接 测试 纳入 低 
质量 数据 的 后 果 MEX). ARAABKHRR EHR. 发 表 在 经 同行 审阅 过 的 期 
刊 上 数据 本 身 可 认为 经 过 质 检 ，,， 未 发 表 在 该 类 期 刊 的 文章 不 见得 就 一 定 是 质量 不 过 关 ， 期 刊 
之 间 的 审 稿 质量 也 差别 很 大 。 很 难 找 出 两 全 之 策 。 

与 其 根据 一 些 主观 的 评判 标准 来 筛选 数据 ， 对 数据 的 一 个 或 多 个 统计 置信 量 加 击 代 码 来 
评估 更 为 可 行 (Wortman，1994)。 例 如 ， 用 来 将 研究 质量 分 类 的 标准 可 以 包括 :所 有 实验 
处 理 是 否 完全 重复 (还 是 假 重复 pseudo-replication)? 处 理 是 否 随 机 分 配给 研究 主体 2 实验 处 
理 是 否 有 其 他 不 可 分 割 的 因子 存在 ? 等 等 。 通 过 这 些 标 志 “ 研 究 质量 ”的 指标 ;我们 可 以 测 
试 “ 低 质 量 ” 研 究 与 “高 质量 ”研究 是 否 可 得 出 不 同 结论 。 如 果 不 同 ， 低 质量 研究 就 应 被 易 
除 。 

4， 观 测 之 间 的 非 独 立 性 

与 许多 其 他 的 推理 统计 手段 一 样 ， 传 统 的 整合 分 析 要 求 数 据 库 中 单个 研究 的 结果 之 间 是 
相互 独立 的 。 整 合 分 析 对 于 不 同 程度 地 违背 该 前 提 到 底 有 多 敏感 ， 这 还 是 个 未 知 数 8 而 原始 
数据 分 析 里 的 非 独 立 性 也 是 个 悬 而 未 解 的 问题 。 原 始 研 究 可 以 通过 控制 实验 设计 来 避免 非 独 
立 性 ， 有 时 也 可 通过 统计 模型 或 计算 去 除数 据 里 的 自 相 关 (autocorrelation)s 但 整合 分 析 一 
来 无 法 控制 原始 研究 的 实验 设计 ， 二 来 用 来 校正 非 独立 性 的 统计 手段 也 相对 少 些 s Gureviteh 
和 Hedges (1999) 对 生态 学 中 整合 分 析 的 非 独 立 性 问题 有 所 探讨 。 

一 个 可 能 的 解决 办 法 是 : 每 篇 正式 发 表 的 论文 只 取 用 一 个 效应 值 (如 VanderWerf， 
1992)。 这 种 办 法 假设 每 篇 论文 发 表 彼此 独立 的 实验 ， 而 同 篇 论文 里 的 实验 相互 不 独立 。 但 
在 现实 中 ， 有 些 人 倾向 于 将 大 型 、 多 个 实验 发 表 在 一 篇 论文 里 ， 而 另 一 些 人 喜欢 将 结果 拆 成 
多 篇 小 论文 发 表 。 即 使 同样 的 实验 结果 出 现在 两 篇 论文 里 也 不 罕见 。 

生态 学 中 常见 的 多 因子 正 交 实 验 是 另 一 个 琼 手 的 问题 。 主 因子 效应 之 间 何 时 是 相互 独立 
的 ， 在 整合 分 析 里 如 何 处 理 其 独立 性 关系 ? 这 也 取决 于 整合 分 析 在 什么 水 平 上 进行 概括 与 总 
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结 。 选 择 或 不 选择 某 个 效应 值 (或 某 因 子 效应 值 的 平均 值 ) 既是 个 生态 与 进化 生物 学 问题 ， 
又 是 个 统计 学 问题 。 

当 多 因子 实验 涉及 多 个 物种 或 多 个 生态 型 时 ， 情况 就 更 为 复杂 。 如 果 认 为 效应 值 之 问 缺 
乏 独 立 性 而 取 平 均值 或 只 取 一 个 物种 〈 生 态 型 ) 的 效应 值 ， 大 量 的 信息 就 丢失 了 。 如 果 认 为 
不 同 的 物种 之 间 已 是 足够 相互 独立 ， 则 拥有 多 物种 的 单个 研究 可 为 整合 分 析 提 供 六 量 观测 
但 

也 有 些 导致 非 独 立 性 的 因素 相当 隐藏 。 不 同 物 种 对 实验 处 理 的 效应 值 大 小 与 方向 也 许 与 

它们 在 系统 发 生 学 上 的 远近 相关 。 这 一 由 系统 发 生 导 致 的 非 独立 性 问题 在 进化 生物 学 文献 里 
曾 广 为 探讨 过 (Harvey 和 Pagel，1991; Silvertown 和 Dodd，1996)。 另 一 形式 的 非 独 立 性 源 
于 学 术 思 想 体系 的 非 独 立 性 。 可 以 想象 ， 在 同一 实验 室 里 工作 过 或 培训 过 的 研究 人 员 比 一 般 
情况 下 更 可 能 持 有 类 似 的 学 术 观 点 ， 使 用 同样 的 手段 ， 从 而 导致 最 终 发 表 相 似 的 效应 值 。 当 
整合 分 析 数 据 组 里 的 结果 未 能 实现 独立 性 时 ， 平均 效应 值 的 标准 方差 就 会 被 过 小 估计 ， 从 而 
增 夫 第 一 类 误差 (type I error， 指 错误 地 推翻 了 本 为 正确 的 零 假 设 ) 的 产生 机 会 ， 对 此 ，- 
个 保守 的 措施 是 将 显著 性 检验 的 标准 由 5$% 降 为 1% 或 更 小 。 

5. 影响 整合 分 析 合 理性 的 其 他 因素 

批评 家 们 攻击 整合 分 析 的 又 一 论点 是 : 整合 分 析 将 不 同 的 研究 混在 一 起 ,产生 毫 无 意义 
的 结果 。Glass， 心 理学 整合 分 析 的 创 导 人 之 一 ， 在 回复 这 一 论点 时 说 : 如 果 人 们 想 了 解 水 
果 的 特性 ， 也 许 将 苹果 和 桔子 混在 一 起 是 件 好 事 〈Smith 等 ，1980)。 但 这 一 论证 并 未 说 服 
所 有 人 。 每 一 整合 分 析 必 须 有 充分 理由 来 选择 所 覆盖 的 范围 。 如 果 歼 盖 面 太 广 AR A HES 
无 意义 ; 但 若 过 窄 ， 不 仅 结果 可 能 无 价值 ， 而 且 当 结果 外 延至 分 析 以 外 的 领域 时 会 误导 他 人 
(Sharpe，1997) 。 另 一 途径 是 采用 均 质 性 检验 来 评估 研究 结果 之 间 的 一 致 性 ， 并 根据 研究 的 
相似 性 来 分 组 。 但 若 所 有 研究 的 反应 都 一 致 ， 分 组 便 不 必要 ， 也 不 合适 。 在 混合 效应 值 之 
BU, Hedges (1999) 建议 将 单个 研究 之 间 的 方差 与 个 例 内 部 方差 的 平均 值 相 比 较 。 如 有 果 
个 例 间 的 方差 比 个 例 内 部 方差 的 平均 值 大 上 许多 倍 ， 就 说 明 这 些 单个 研究 差异 太 大 ， 不 适宜 
混合 起 来 。 归 根 到 底 ,“ 苹 果 与 桔子 ”的 问题 本 质 上 涉及 到 如 何 将 实验 结果 提炼 到 自然 界 真 
理 的 问题 ， 绝 非 轻易 能 够 解决 。 

除去 前 面 提 及 的 威胁 分 析 合 理性 的 因素 (出 版 偏差 ， “垃圾 进 ， 垃 圾 出 ”， “苹果 与 桔 
子 ZI, Sharpe (1997) 还 讨论 邓 其 他 一 些 在 社会 科学 中 一 直 反 对 使 用 整合 分 析 的 可 能 
原因 : 对 早期 的 整合 分 析 第 一 印象 不 好 ; 根据 个 别 错误 使 用 整合 分 析 的 例子 而 否认 整个 整合 
分 析 这 一 方法 ; 担心 整合 分 析 的 结果 看 上 去 过 分 确定 ， 从 而 抑制 将 来 的 研究 ， 不 喜欢 定量 分 
析 中 描述 性 与 非 理论 性 的 东西 。 这 里 需要 补充 的 是 : 整合 分 析 本 身 是 一 种 非常 有 效 但 粗放 的 
手段 。 定 量 综合 分 析 的 研究 还 刚刚 起 步 。 大 家 仍 在 探索 什么 方面 的 工作 它 能 做 好 ， 而 什么 方 
面 的 工作 不 适合 用 它 来 作 。 


五 、 结 语 


正如 任何 的 统计 学 方法 一 样 ， 整 合 分 析 也 存在 着 被 错 用 、 滥 用 的 风险 〈 就 好 比方 差分 析 

在 生态 与 进化 生物 学 中 被 大 量 错 用 一 样 )。 使 用 任何 一 种 方法 之 前 ， 无 论 是 测定 CO, 吸收 

量 ， 进 行 上 检验 ， 或 进行 整合 分 析 ， 操 作者 都 应 理解 所 使 用 的 方法 ， 包 括 它 的 局 限 、 前 提 假 

设 和 易 犯 的 错误 。 在 认真 推敲 下 使 用 这 些 方法 一 定 会 带 来 新 的 信息 ;而 不 恰当 地 使 用 整合 分 
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析 则 会 产生 误导 人 的 结果 。 

无 论 是 在 纯粹 的 统计 学 ， 还 是 在 生态 学 与 进化 生物 学 意义 上 来 看 ， 生 态 与 进化 生物 学 中 
的 整合 分 析 在 实用 性 和 精确 度 方 面 还 或 待 提 高 。 例 如 ， 更 好 地 理解 各 种 形式 的 数据 非 独立 性 
对 整合 分 析 结 果 的 影响 就 会 非常 有 用 。 对 于 出 版 偏差 ， 我 们 不 仅 要 设法 创立 更 好 的 探测 与 纠 
正方 法 ， 而 从 更 广 的 意义 上 来 说 ， 增 强 这 方面 的 意识 也 许 能 改变 出 版 的 标准 。 综 述 者 与 编辑 
也 许 会 渐渐 明白 ， 统 计 “ 不 显著 ”的 结果 并 非 就 是 不 包含 信息 或 无 意义 。 因 此 对 整合 分 析 更 
广泛 地 接纳 与 使 用 也 许 会 改变 论文 被 评判 可 和 否 被 发 表 的 常规 。 同 时 ， 每 个 接触 过 整合 分 析 的 
人 都 应 深 有 感触 ， 这 一 改变 还 应 包括 对 数据 记录 标准 的 提高 〈 即 明确 地 解释 实验 是 如 何 操作 
的 ， 报 导 样 本 大 小 与 标准 方差 等 )。 尽 管 整合 分 析 目 前 仅 用 于 分 析 实 验 数据 ， 随 着 它 在 生态 
与 进化 生物 学 的 普及 ， 人 们 也 许 会 感 兴趣 将 这 类 方法 用 于 不 同类 型 的 数据 ， 如 非 实 验 数 据 
上 ， 进 一 步 激 发 新 方法 的 诞生 。 
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TR AS 48 4) Xt 7k SP BIE BY EEE FS Bz hy 
一 一 木质 部 空 从 与 栓塞 化 


yee! 张磊 新 
(1! 中 国 科学 院 华南 植物 研究 所 ， 广 州 ，510650; 
2 西北 农林 科技 大 学 资 环 学 院 ， 陕 西 杨凌 ，712100) 


摘要 “木质 部 栓塞 化 是 木 本 植物 对 水 分 等 环境 因子 的 胁迫 反应 之 一 ， 发 现 至 今 已 有 近 80 年 
的 研究 历史 。 国 外 学 者 对 此 做 了 较 多 的 研究 ， 国 内 此 方面 的 研究 极 少 。 木 质 部 空 祥和 栓塞 化 
研究 是 木 本 植物 水 分 关系 研究 的 前 沿 所 在 ， 不 同学 者 在 不 同 地 区 对 不 同 材 料 的 研究 结果 各 
异 ， 争 议 颇 多 。 本 文 对 这 一 研究 方向 近年 来 的 资料 做 了 概括 和 总 结 ， 包 括 空 穴 和 栓塞 化 现象 
的 发 现 、 空 穴 和 栓塞 的 检测 方法 、 空 穴 和 栓塞 化 的 诱因 及 形成 机 理 、 检 塞 化 同 输 水 结构 间 的 
关系 、 栓 塞 化 的 季节 变化 和 日 变化 规律 、 栓 塞 脆 弱 性 及 其 与 植物 耐 旱 性 间 的 关系 、 检 塞 恢 复 
机 理 等 方面 。 结 合 我 们 的 研究 结果 ， 本 文 提出 了 一 些 新 的 思路 和 观点 ， 以 供 商 权 。 


Abstract Shen’, W., S. Zhang”(! South China Institute of Botany, Guangzhou, 510650; 
"Northwestern Agriculture and Forestry University, Yangling, 712100). Ecophysiological Re- 
sponse of Woody Plants to Water Stress: Xylem cavitation and embolization. Xylem Cavitation and 
Embolization is one of the responses of woody plants to water or other environmental stress. It is 
also an advanced research direction of water relations in woody plants. There have been lots of pa- 
pers published, but different viewpoints exist among scholars. Based on the last 80-years-studies 
around the world, the literatures about xylem cavitation and embolization research are summarized 
and discussed in this paper, which include the parts relating to their discovery, measuring meth- 
ods, induced factors, formation mechanism, the relationship between hydraulic architecture and 
xylem embolism, seasonal and diurnal variation; xylem vulnerability to embolism and its relation- 
ship with plant drought-resistance, the restoration mechanism of xylem embolism and so on. 
Combined with our research results in recent years, some new ideas and viewpoints are also men- 


tioned for further discussing. 


生命 起 源 于 水 ， 水 分 之 于 植物 的 生理 生态 重要 性 不 言 而 喻 ， 它 直接 或 间接 地 影响 着 植物 
的 分 布 、 形 态 乃 至 植物 生长 发 育 过 程 中 的 各 种 生理 活动 。 对 植物 水 分 关系 的 研究 包括 细胞 水 
分 关系 ， 水 分 的 吸收 、 运 输 和 散失 ， 植 物体 内 的 水 分 平衡 及 水 分 胁迫 对 植物 生理 生态 行为 的 
影响 等 方面 。 水 分 在 植物 体内 的 传输 ， 尤 其 在 高 大 木 本 植物 体内 的 传输 问题 是 植物 水 分 关系 
研究 中 一 个 很 重要 的 课题 ， 和 馆 今 ， 人 们 已 经 认识 到 木质 部 管道 分 子 (SARA) BAA 
物体 内 水 分 运输 的 主要 通道 。 关 于 木质 部 内 水 分 传导 或 树 液 上 升 的 机 理 ， 不 同学 者 先后 提出 
了 根 压 、 水 分 以 蒸汽 状态 在 树 体 内 移动 及 活体 论 等 机 理 ， 可 并 非 所 有 的 植物 都 能 产生 根 压 ， 
大 量 研究 都 证 明 木 质 部 内 的 水 分 确 是 以 液态 形式 进行 传导 的 ， 直 至 爱尔兰 学 者 Dixon 和 德国 
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学 者 Renner 提出 了 关于 树 液 上 升 的 内 聚 力学 说 (The cohesion theory) ， 这 一 问题 才 得 到 较 
好 解释 。 内 聚 力学 说 提出 后 经 过 了 大 约 3M4 个 世纪 的 争论 ， 其 焦点 主要 在 于 木质 部 在 张力 作 
用 下 水 柱 的 不 稳定 性 ， 也 即 木 质 部 内 存在 的 空 穴 (cavitation) 516 (embolization) 现 
R. 


一 、 木 质 部 空 穴 和 栓塞 化 现象 的 发 现 及 其 概念 


最 初 ， 空 穴 现象 是 在 船 桨 设计 时 碰 到 的 一 种 工程 问题 时 发 现 的 。 在 植物 体内 ，Renner 
和 Ursprung 首次 用 显微镜 观察 到 一 种 蕨 类 植物 (Sporangia) 一 年 生 环 带 细 胞 受 30MPa 张力 
作用 时 发 生 的 空 穴 化 现象 (Tyree 和 Ewers, 1991). Peirce 是 最 早 用 液 氮 冷冻 实验 演示 枝条 
木质 部 内 空 穴 化 现象 的 学 者 (WL Tyree 和 Dixon，1986)。 相 继 有 学 者 在 蕨 类 植物 的 子宫 细 
胞 、 大 豆 根系 中 观察 和 检测 出 了 空 穴 和 栓塞 CW Tyree 和 Dixon，1983)。 后 来 大 量 的 研究 都 
证 明 空 穴 和 栓塞 化 现象 是 植物 体 上 很 易 发 生 的 一 种 “平常 事件 ” (Tyree 和 Dixon, 1986; 
Sperry 等 ，1988b) 。 由 于 缺乏 较 有 效 的 定量 研究 空 穴 化 现象 的 方法 ， 很 多 植物 生理 学 家 曾 认 
为 假如 内 聚 力学 说 正确 ， 则 空 穴 化 现象 当 是 非常 少见 的 。 但 是 大 量 的 研究 都 表明 ， 内 聚 力学 
说 的 正确 性 并 不 与 空 穴 化 现象 相 矛 盾 ， 相 反 ， 空 穴 化 现象 恰恰 是 内 聚 力 理论 最 有 力 的 证 据 。 

从 物理 学 角度 来 说 ， 把 一 根 末 端 封闭 充满 水 的 长 玻璃 管 竖 起 来 ， 开 口 一 端 浸 在 水 中 ， 那 
么 ， 在 气压 计 高 度 处 的 压力 为 0， 而 在 此 高 度 以 上 水 就 会 变 成 蒸汽 ， 也 即 会 发 生 真空 沸腾 ， 
甚至 在 0Y 以 下 也 会 沸腾 ， 把 这 种 形成 水 蒸气 而 使 其 疗 汽 压 达 到 或 低 于 液态 水 蒸汽 压 的 现象 
称 为 空 化 或 空 穴 化 〈Salisbury 和 Ross，1981)。 就 植物 体 来 说 ， 对 空余 和 栓塞 化 概念 的 观点 
主要 有 两 种 ， 两 种 观点 的 主要 分 歧 在 于 栓塞 化 的 形成 机 理 上 。 其 一 是 早期 以 Tyree 等 为 代表 
的 学 者 基于 内 聚 力学 说 的 观点 ， 认 为 空 信和 栓塞 化 是 同一 过 程 的 两 个 阶段 ， 从 空 穴 转化 为 栓 
塞 需 几 分 钟 或 几 小 时 的 时 间 (Tyree 和 Dixon, 1986); 其 二 为 近年 来 诸多 学 者 以 “空气 充 散 
假说 ”(air seeding hypothesis) 为 基础 的 观点 ， 认 为 空 从 和 栓塞 化 现象 是 同时 发 生 的 〈Salleo 
和 Lo Gullo，1989b) ， 但 目前 还 没有 一 个 明确 的 能 为 广大 学 者 所 接受 的 空 穴 与 栓塞 化 的 概 
依据 内 聚 力学 说 ， 木 质 部 内 的 水 柱 是 连续 的 ， 并 且 处 于 一 定 的 张力 〈 负 的 木质 部 压力 
势 ) 下 ， 也 即 木质 部 大 多 情况 下 都 是 在 低 于 真空 的 压力 (一 般 为 =1 一 =2MPa， 很 少 降 至 = 
10MPa) 下 运输 水 分 的 ， 因 此 木质 部 作为 一 种 水 分 传输 系统 ， 从 物理 学 角度 来 讲 ， 是 在 其 
“可 能 性 的 边缘 ”进行 运作 ， 有 学 者 形象 地 称 之 为 “脆弱 的 管道 ”"(“the vulnerable pipeline”). 
水 的 蒸汽 压 要 高 于 真空 状态 ， 因 此 亚 真空 状态 下 木质 部 内 的 水 分 也 处 于 一 种 亚 移 态 。 木 质 沁 
内 水 柱 的 抗 张强 度 是 有 限 的 ， 当 因 水 分 胁迫 等 因素 使 张力 增 大 时 ， 木 质 部 内 水 分 就 会 向 蒸汽 
阶段 过 渡 以 求 平 衡 ，Tyree 和 Dixon (1986) 把 这 种 过 渡 阶 段 的 突然 变化 定义 为 空 穴 化 . 引 
起 这 种 突然 变化 大 致 需 -1~ - SMPa 的 张力 。 因 空 穴 化 而 留 下 的 空 腔 很 快 便 会 被 从 周边 组 
织 液 体 或 大 气 空间 逸 出 的 气体 〈 空 气 ) 所 填充 ， 这 一 过 程 称 之 为 栓塞 化 。 然 而 ， 木 质 部 空 穴 
和 栓塞 化 所 需 的 水 势 远 高 于 - SMPa， 一 般 来 说 为 - 1IMPa 或 更 高 。 在 如 此 高 的 水 势 下 ， 植 
物 木 质 部 管道 内 是 不 会 发 生 类 似 上 述 物理 实验 中 的 真空 沸 圈 现象 ， 由 此 也 可 看 出 ， 在 解释 生 
物体 的 生理 现象 时 ， 仅 从 物理 学 的 角度 出 发 是 远 远 不 够 的 。 

“空气 充 散 假说 ”认为 ， 木 质 部 管道 内 的 栓塞 是 由 于 空气 自 外 界 大 气 空间 或 者 已 栓塞 化 
的 本 质 部 管道 内 ， 经 由 管道 间 纹 孔 膜 上 的 微 孔 充 散 至 充 水 管道 内 所 形成 ， 因 而 空 穴 和 栓塞 化 
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是 同时 发 生 的 。 这 一 学 说 自 Zimmermann (1983) 提出 后 ， 得 到 越 来 越 多 学 者 的 支持 
(Lewis, 1988; Sperry 和 Tyree，1988) ， 我 们 的 实验 也 支持 这 一 假说 ( 张 硕 新 等 ，1997 ) ， 
并 认为 本 质 部 栓塞 化 实质 上 是 由 于 水 分 胁迫 和 维 管 病害 等 引起 ， 空 气 或 病毒 粒子 经 由 木质 部 
管道 壁 上 的 纹 孔 膜 进 入 充 水 管道 ， 使 木质 部 输 水 能 力 下 降 ， 从 而 影响 植物 体 正 常 的 生理 生态 
行为 的 一 种 生理 现象 。 


二 、 空 穴 和 栓塞 化 的 检测 方法 


检测 空 穴 或 栓塞 的 方法 大 体 可 概括 为 以 下 几 种 : 解剖 学 方法 ,重力 法 ， 空 气动 力学 方 
法 ,音频 (低频 六 检测 法 ， 超 声波 检测 技术 ， 水 力学 方法 。Sperry 等 (1988b) 在 水 力学 方 
法 的 基础 上 又 发 明了 一 种 称 之 为 “冲洗 法 ” (flushing method) 的 栓塞 检测 方法 。 在 上 述 方 
法 申 员 超声 检测 法 和 “冲洗 法 ”以 其 简便 准确 而 得 到 广泛 应 用 ， 下 面 分 述 之 。 

1. 声波 (低频 ) 检测 法 和 超声 波 (BRM) 检测 法 

木质 部 管道 内 产生 一 个 空 穴 可 导致 一 次 快速 的 液体 张力 的 释放 ， 张 力 释 放 时 会 产生 一 种 
声波 发 射 (acoustic emissions， 简 称 AEs)， 这 些 AEs 可 通过 音频 (低频 ) 传感器 和 放大 器 检 
测 出 来 。Milburn (1973) 检测 出 了 很 多 树种 上 的 AEs， 证 明了 AEs 的 产生 的 确 与 空 穴 化 有 
. 关 ,， 并 发 现任 何 一 种 增加 或 减少 蒸腾 速率 的 因素 都 可 使 AEs 的 数量 增加 或 减少 。 在 使 用 声 
频 检 测 法 测定 木质 部 内 的 空 穴 化 时 ， 由 于 其 发 射 的 信号 弱 ， 不 易 检 测 ， 且 易 被 因 仪 器 或 人 为 
处 理 材料 时 所 引起 的 噪音 所 干扰 ， 这 样 就 必须 把 材料 放 在 隔音 室内 进行 测定 ， 并 且 在 测量 过 
程 中 不 能 触及 材料 ， 野 外 实验 就 更 难 进 行 ， 这 给 实验 带 来 了 极 大 的 不 便 。 尽 管 这 一 方法 存在 
着 上 述 缺 陷 ,， 声 频 检测 法 使 对 植物 体内 空 穴 化 的 研究 迈 出 了 重要 的 一 步 。 

Tyree 和 Dixon (1983) 从 机 械 上 改进 了 AAE (Audio acoustic emission) 技术 ， 使 用 超 
声波 传感器 和 放大 器 来 检测 频率 范围 在 0.1 一 1MHz 内 的 信号 ， 从 而 过 滤 了 由 实验 过 程 中 振 
动 等 因素 所 造成 的 干扰 ， 并 可 同时 进行 其 他 水 分 参数 如 木质 部 水 势 、 气 孔 传导 率 等 的 测定 。 
经 过 大 量 的 实验 (Jones 和 Pena, 1986; Tyree 等 ，1984)， 证 实 了 超声 波 发 射 数 (ultrasonic 
acoustic emissions, UAEs) 的 确 由 木质 部 管 胞 内 产生 的 空 穴 所 致 ， 而 非 木 质 部 细胞 壁 的 变形 
或 本 纤维 断裂 所 引起 。UAEs 开始 出 现 的 木质 部 水 势 阔 值 约 在 - 1MPa， 而 且 在 小 的 葵 段 或 
枝条 上 ， 每 个 空 穴 只 会 诱导 产生 一 个 UAE。 后 来 又 通过 改进 计数 器 等 方式 (Tyree 和 Sper- 
ry, 1989a) ， 提 高 了 UAE 信 噪 比 ， 使 超声 波 技术 在 研究 木质 部 空 穴 化 方面 更 趋 完善 。 

UAE 技术 在 针叶树 中 的 研究 较 多 ， 而 在 冰 叶 树 中 的 研究 较 少 。 有 些 研究 只 测定 了 
AAEs; 有 些 研 究 只 测定 了 UAEs。 据 Ritman 和 Milburn (1988) 对 两 种 技术 的 对 比 研 究 ， 
ZR RARE MA) 脱水 期 间 木 质 部 内 的 空 穴 化 可 引起 较 宽 频率 范围 的 声波 发 射 ， 既 包 
括 AAE; 也 包括 UAE。 较 大 尺寸 的 导管 可 同时 产生 AAE 与 UAE， 而 纤维 素 分 子 及 小 导管 
(或 管 胞 ) 则 仅 产 生 UAE， 即 大 导管 产生 较 低 频率 的 信号 ， 而 小 导管 或 管 胞 则 产生 较 高 频率 
的 信号 。 随 后 他 们 在 Sporangium 一 年 生 环 带 细 胞 上 的 研究 证 实 了 这 一 假说 ，AAEs 在 整个 
Sporangium 植株 上 都 能 检测 到 ， 而 UAEs 只 在 小 的 环 带 细 胞 上 可 检测 出 。 在 不 同 树种 ( 阔 
叶 树 和 针叶树 )、 树 体 的 不 同 部 位 (RRR. BAR. EPS) 和 不 同 长 度 的 测定 样品 上 ， 植 
物 组 织 上 AAE 产生 的 速率 要 比 UAE KR, UAE 在 检测 针叶树 的 较 短 切 段 时 效果 最 好 ， 随 切 
段 长 度 的 增加 ，AAE 的 检测 效果 提高 ， 而 UAE 的 检测 效果 则 下 降 ， 单 位 长 度 上 产生 的 
AAE 和 UAE 的 总 数 在 针叶树 上 要 比 冰 叶 树 上 多 。 因 此 ， 在 使 用 声波 检测 法 (包括 低频 和 超 
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声 检 测 法 ) 时 ， 应 根据 所 测定 的 树种 ， 样 品 大 小 来 决定 用 哪 种 方法 。Ritman & Milburn 
(1991) 研制 出 一 = IES HB AB Ft HP lt 有 的 本本 利生 篇 对 要 
器 将 具有 更 加 广阔 的 应 用 前 景 。 

2. 水 力学 检测 方法 一 一 冲洗 法 

木质 部 管道 栓塞 化 最 主要 的 后 果 是 引起 了 木质 部 导 水 率 的 下 降 ， 如 果林 质 部 管道 内 产生 
了 栓塞 ， 无 疑 会 增加 水 分 传导 的 阻力 ， 据 此 ，Sperry 等 (1988b) ,设计 出 了 一 种 在 一 定 压力 
梯度 下 测量 葵 段 内 水 流 阻 力 变 化 从 而 定量 表示 栓塞 化 程度 的 方法 ， 称 为 水 力学 方法 。 其 他 学 
者 的 研究 也 表明 可 通过 测定 木质 部 管道 内 水 流 阻 力 的 变化 来 衡量 木质 部 栓塞 程度 。 这 一 方法 
更 加 完善 ， 通 过 用 特殊 溶液 在 一 定 压 力 梯度 下 “冲洗 ”枝条 木质 部 内 的 栓塞 ， 称 之 为 放 神 洗 
法 "。 由 于 木质 部 导管 或 管 胞 壁 上 纹 孔 的 直径 极 小 ， 若 冲洗 液 中 基本 粒子 或 微 气泡 的 直径 大 
于 纹 孔 直径 ， 在 测定 时 会 引起 导 水 率 下 降 ， 冲 洗 后 绝对 导 水 率 王 降 也 与 所 用 神 洗 液 的 种 类 有 
关 。 可 引起 导 水 率 下 降 的 冲洗 液 有 蒸馏 水 、10molL NaCl 溶液 :混合 盐 溶液 mol/L Na- 
Cl, 0.5mol/L CaCl, 0.2mol/L KCH) 、 苹 果树 树 液 、 柠 檬 酸 (10mol/L, pH4.0); 可 阻止 下 
降 的 溶液 有 : 甲醛 (0.05% 和 0.5%)、 友 二 醛 (0.05%), FRM (10mol/L, p 了 再 值 小 于 
3.0) 及 草酸 (10mol 人 L，pH 为 1.3~2.4)， 用 这 些 溶液 冲洗 两 周 时 间 也 不 会 引起 下 降 记 张 
硕 新 在 测定 13 种 树种 的 导 水 率 时 ， 比 较 了 四 种 溶液 (草酸 (0.01ImI/), ALG 
(0.0001mol[L) 、 亚 硫酸 钠 (0.01mol/L) 和 抗坏血酸 (14.2mmol/L) 对 不 同 树种 在 不 同时 
期 测定 时 的 适用 情况 ， 发 现 14.2mmol/L 的 抗坏血酸 溶液 最 佳 ( 张 硕 新 和 Richter, 1996). 
据 我 们 的 实验 ,用 14.2mmolLL 的 抗坏血酸 溶液 对 不 同 树种 测定 时 ， 引 起 导 水 率 焉 降 的 时 间 
长 短 不 同 。 总 的 来 说 ， 引 起 针叶树 下 降 的 时 间 短 ， 而 阔叶树 时 间 长 ， 因 此 沁 对 不 同 树 种 采用 
不 同 的 “冲洗 液 ” 可 能 更 为 合适 ， 但 却 给 研究 的 可 比 性 带 来 困难 ， 这 是 急需 解决 的 问题 之 
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目前 ， 由 于 冲洗 液 而 引起 导 水 率 在 短期 (和 4h) APRA RAKRAERBR, BFAUA 
是 空 从 和 某 些 特殊 物质 、 周 围 组 织 膨 胀 使 导管 或 管 胞 直径 变 窗 、 电 解 质 次 透 及 纤维 间 纹 也 腊 
膨胀 等 原因 所 引起 ; 经 较 长 时 间 (H4h) 冲洗 ， 导 水 率 下 降 的 主要 原因 是 由 于 导管 内 微生物 
增殖 所 致 (Sperry 等 ，1988b) 。 在 测量 导 水 率 〈 单 位 压力 梯度 上 水 流 的 流速 六 时 悦 切 段 长 度 
对 测定 结果 影响 不 大 ， 而 在 同一 个 枝条 上 ， 不 同 部 位 却 对 测定 结果 有 影响 ， 基 部 和 顶部 切 段 
测 出 的 导 水 率 要 比 中 间 的 切 段 小 ， 节 部 在 导 水 率 测量 上 的 影响 不 甚 明显 。 运 用 冲洗 法 所 测量 
出 的 是 栓塞 化 的 累积 结果 。 由 于 测量 时 是 在 一 定 压 力 推动 下 冲洗 待 测 材料 ， 光 此 方法 具有 一 
定 的 破坏 性 ， 所 以 即使 在 相同 的 压力 梯度 下 ， 可 能 对 不 同 树种 的 破坏 程度 不 同 ， 丢 坏 大 的 时 
水 率 下 降 的 时 间 就 得 ， 但 因 其 简便 ， 而 且 与 栓塞 对 水 分 传导 所 造成 的 影响 ， 即 导 水 率 下 降 坦 
接 相 关 ， 因 而 此 法 优 于 声波 检测 技术 ， 更 适合 于 测量 较 长 时 期 内 不 同 因素 所 引起 的 栓塞 化 
程度 。 

除 上 述 检测 方法 外 ， 还 有 一 种 称 之 为 光 密 度 检测 的 测定 方法 (Dixon 4, 1984), wee 
方法 主要 是 以 7- 射线 测 量 木 质 部 密度 的 变化 从 而 定量 表示 栓塞 程度 。 所 有 检测 方法 都 各 有 
其 优 和 缺点， 如 声波 检测 技术 和 光 密 度 测 定 法 是 非 破 坏 性 的 ， 可 用 于 在 田间 进行 连续 观测 ， 但 
却 不 能 衡量 栓塞 化 后 样品 导 水 能 力 的 下 降 ， 而 且 也 不 能 区 别 来 自 未 质 部 导管 和 木质 部 其 他 部 
位 〈 如 纤维 ) 的 音频 信号 。 由 于 声波 信号 的 强 弱 依赖 于 其 频率 的 高 低 ， 而 且 这 种 振动 波 是 经 
过 胞 壁 传导 的 (Lo Gullo 和 Salleo，1991)。 声 波 检测 在 很 大 程度 上 就 依赖 于 其 木材 的 致密 程 


度 及 传导 系统 的 几何 形状 ， 这 也 意味 着 对 不 同 树种 、 树 体 不 同 部 位 的 组 织 进 行 测量 时 ， 达 到 
传感器 信号 的 衰减 程度 就 存在 着 差异 。 水 力学 方法 必须 在 水 势 接近 0MPa 时 才能 测量 水 流 阻 
A, XHFARRRA-TEB. PRK (AM) 检测 法 受 人 为 和 环境 因子 干扰 太 大 。 解 剖 学 方 
法 主要 是 用 液 氮 冷 冻 栓 塞 化 的 枝条 或 葵 段 后 ， 作 超 薄 切片 在 扫描 电镜 下 观察 栓塞 化 木质 部 管 
道内 的 气泡 ; 耗 时 较 多 。 因 此 ， 将 超声 检测 与 冲洗 法 结合 使 用 较 好 ， 解 剖 学 方法 在 研究 植物 
种 演化 和 遗传 改良 问题 时 很 有 用 。 使 用 何 种 方法 ， 宜 根据 研究 目的 和 具体 情况 而 定 。 


三 、 木 质 部 空 信 和 栓塞 化 的 诱因 及 形成 机 理 


任何 使 林 质 部 张力 增加 的 因素 都 可 能 引起 木质 部 空 穴 化 或 栓塞 化 ， 目 前 已 知 的 诱因 有 水 
分 胁迫 《自然 的 或 人 为 的 )、 冬 季 木 质 部 管道 内 树 液 结 冰 及 一 些 维 管 病害 等 。 各 种 不 同 的 诱 
因 引 发 木质 部 空 穴 与 栓塞 化 的 机 理 是 不 同 的 。 

1 水 分 胁迫 引起 的 木质 部 空 穴 和 栓塞 化 

:世界 土 约 有 173 的 地 区 属于 限制 树木 达到 最 大 生长 量 的 干旱 地 区 ， 王 旱 是 一 个 使 植物 产 
EKA SHR (水 分 胁迫 ) 的 环境 因子 ， 而 木质 部 栓塞 化 最 常见 的 诱因 是 水 分 胁迫 ， 可 见 木 质 
部 栓塞 化 在 干旱 或 半生 旱地 区 是 非常 普遍 的 。 
水 分 胁迫 直接 引起 木质 部 水 势 下 人 降 ， 张 力 增加 ， 即 使 在 离 体 苓 段 或 枝条 上 也 如 此 。 已 提 
出 的 解释 水 分 胁迫 引起 木质 部 空 祥 和 栓塞 化 的 机 理 有 很 多 种 ， 最 简单 的 一 种 就 是 认为 木质 部 
压力 变 负 时 ， 森 质 部 内 的 水 分 子 就 克服 分 子 间 内 聚 力 而 发 生 蒸发 ， 从 而 形成 空 祥 ， 进 而 栓塞 
化 。 然 而 蒸发 所 需 的 负 压 要 比 实际 观测 到 的 可 引起 栓塞 化 的 张力 负 得 多 ; (Pickard，1981 ) ， 
因此 活 的 植物 体 上 木质 部 管道 内 发 生 蒸发 的 可 能 性 是 非常 小 的 。 

最 初 提 出 的 空 穴 形 成 机 理 有 五 种 : 人 电离 辐射 的 吸收 ; ORME: OKARA; OA 
AEF SERRA; 名 弯曲 机 理 。 这 些 机 理 都 是 从 纯 物 理学 的 角度 来 考虑 ， 均 不 能 完美 地 解 
释 植 物 木 质 部 内 发 生 的 空 穴 化 现象 ， 因 这 些 机 理 多 适合 于 水 势 低 于 - SMPa 时 的 情况 ， 而 植 
物体 在 = 1MPa 左右 即 可 产生 空 灾 与 栓塞 化 。 后 来 Pickard 提出 了 两 种 适合 张力 范围 在 -5~ 
-1MPa 空 穴 化 形成 机 理 : 气泡 在 液体 中 形成 的 同型 成 核 作用 与 在 固 液 表面 上 形成 的 异型 成 
核 作 用 《Pickard，1981)， 虽 然 得 到 了 一 些 学 者 的 支持 (Pallardy，1989) ， 但 不 能 说 明 气 泡 
的 来 源 和 输送 机 制 ， 最 后 被 Cochard (1992) 的 实验 所 和 理 定 。 

Zimmermann 提出 的 “空气 充 散 假说 ”(air seeding hypothesis) 认为 ， 木 质 部 管道 内 连续 
水 柱 的 抗 张强 度 是 有 限 的 ， 当 水 势 下 降 超 过 一 定 阔 值 后 ， 水 柱 即 会 断裂 ， 外 来 的 微 气泡 就 会 
进 大 原本 充 水 的 管道 ， 形 成 栓塞 ， 阻 滞 水 分 的 运输 。 充 散 假说 认为 ， 木 质 部 管道 内 的 栓塞 是 
由 于 空气 泡 自 外 界 大 气 空 间或 者 已 栓塞 化 的 管道 内 ,， 经 由 管道 间 纹 孔 膜 上 的 微 孔 传送 到 充 水 
管道 内 所 形成 ， 这 一 学 说 的 主要 依据 是 毛细 管 作 用 和 诱导 栓塞 所 需 的 木质 部 张力 与 纹 孔 膜 上 
气泡 的 压力 相似 (Lewis，1988; Sperry 和 Tyree，1988)。 尽 管 充 散 假说 用 于 解释 因 水 分 胁 
人 迫 引 起 的 木质 部 栓塞 化 已 为 广大 学 者 所 接受 ,但 还 有 很 多 细节 值得 进一步 研究 ， 诸 如 栓塞 时 
空气 的 来 源 和 途径 上 仍 存在 争议 ， 对 纹 孔 膜 的 理化 性 质 、 纹 孔 塞 封闭 功能 等 方面 的 了 解 还 相 
当 浅 薄 。 

2. 冬季 木质 部 树 液 结 冰 引 起 的 空 穴 和 栓塞 化 

木质 部 树 液 结 冰 的 确 可 引起 木质 部 空 穴 和 栓塞 化 ， 并 且 木 质 部 树 液 结 冰 期 间 气 泡 的 形成 
速度 及 大 小 由 成 冰 速 度 的 大 小 所 雇 定 (Robson 等 ，1988)。 空 气 溶 于 水 而 不 溶 于 冰 ， 因 此 溶 
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解 在 木质 部 树 液 中 的 空气 在 树 液 结 冰 时 就 从 溶液 中 逸 出 ， 由 于 张力 的 变 负 和 气泡 会 扩大 ， 进 而 
栓塞 化 ， 此 即 为 树 液 结 冰 引起 木质 部 栓塞 的 冻 融 交替 (freeze-thaw cycles) 机 理 (Tyree, 
1983)。 有 实验 表明 树 液 结 冰 时 针叶树 木质 部 的 透水 性 并 未 受 影响 (Hammel, 1967)， 对 此 
的 解释 是 结 冰 时 管 胞 内 产生 的 空 穴 ， 其 扩散 因 结 冰 管 胞 中 产生 的 高 压 而 受阻 ， 这 是 由 于 管 胞 
上 的 具 缘 纹 孔 因 高 压 或 纹 孔 膜 上 形成 的 冰 水 界面 使 纹 孔 关闭 ， 从 而 阻止 了 空 突 在 管 胞 间 的 扩 
散 。 也 有 实验 证 实 了 结 冰期 间 所 产生 的 高 压 ， 并 且 在 结 冰 木质 部 管 胞 内 发 现 了 未 关闭 的 和 关 
闭 着 的 具 缘 纹 孔 (Robson 等 ，1988) 。 但 Sucoff (1969) 有 与 此 假设 相反 的 观点 ， 认 为 结 冰 
时 空 穴 可 从 结 冰 管 胞 移 向 未 结 冰 管 胞 ， 结 冰 时 未 产生 压力 ， 消 融 时 只 有 1Z11 的 管 胞 发 生 空 
穴 化 。 虽 然 在 针 叶 材 内 空 穴 有 和 否 经 纹 孔 膜 扩 散 上 存在 歧义 ， 但 两 者 都 承认 是 冻 融 交替 引起 了 
木质 部 空 穴 化 。 

另 一 种 机 理 为 结 冰 木质 部 管道 内 冰 的 升华 作用 。 这 一 机 理 主要 源 自 Sperry 等 的 实验 
(Sperry 等 ，1988a) ， 他 们 认为 糖 械 上 发 生 的 栓塞 化 现象 主要 是 由 于 冰 的 升华 作用 所 引起 , 
因为 栓塞 主要 位 于 树干 南 侧 受 太阳 直射 的 一 面 ， 而 且 他 们 认为 在 解释 木质 部 内 因 结 冰 所 引起 
的 栓塞 化 时 ， 升 华 作 用 和 谎 融 交替 很 可 能 都 起 作用 。 虽 然 木 质 部 树 液 结 冰 所 引起 的 栓塞 不 如 
水 分 胁迫 那么 普遍 ， 但 我 们 在 实验 过 程 中 发 现 〈 张 硕 新 等 ，2000)， 木 质 部 栓塞 脆弱 性 大 的 
树种 在 经 过 寒冷 的 冬季 后 ， 早 春 时 其 一 年 生 枝 枝 梢 多 枯死 ， 而 木质 部 栓塞 脆弱 性 相对 较 弱 的 
树种 却 没 有 这 种 现象 ， 因 此 木质 部 栓塞 化 可 能 与 树种 耐寒 性 也 有 一 定 关系 六 值得 进一步 
研究 。 

3. 维 管 病害 引起 的 木质 部 栓塞 化 

对 因 维 管 病害 引起 的 木质 部 栓塞 研究 较 少 。 有 实验 证 明 在 感 病 的 榆树 上 有 一 种 真菌 
(Ceratocystis ulmi) 可 引起 榆树 木质 部 导 水 率 的 下 降 (Alfen #1 Turner, 1975), 甚至 可 引起 
气孔 关闭 、 蒸 腾 下 降 或 幼苗 雁 磊 ， 且 对 导 水 率 下 降 的 影响 程度 与 起 作用 毒素 分 子 量 的 大 小 有 
关 。Alfen 和 Turner (1979) 用 一 种 分 子 量 相似 的 多 聚 糖 来 代替 从 Ceratocystis ulmi 分 离 出 
的 毒素 ， 结 果 在 不 同 的 植物 (Ulmus americana, Medicago sativa) KH HWA AW, BP 
一 定 分 子 量 的 化 合 物 可 引起 维 管 栓塞 。 

Tyree 和 Sperry (1989b) 曾 假设 充 散 假说 亦 可 解释 病害 所 引起 的 维 管 栓 塞 这 种 假设 
基于 以 下 两 种 解释 ， 一 种 与 人 们 普遍 认为 的 一 样 ， 由 于 病原 体 导致 气孔 运动 改变 或 乎 扰 了 根 
部 吸水 ， 从 而 引起 水 分 胁迫 继而 木质 部 管道 栓塞 化 ; 另 一 种 是 因 病 原 体 使 气泡 扩散 的 临界 压 
力 值 降低 ， 故 在 水 势 较 高 时 就 发 生 栓 塞 化 ， 如 用 草酸 可 使 糖 要 共 发 生气 泡 扩散 的 临界 压力 值 
大 大 降低 (Sperry 等 ，1988b)。 真 菌 丝 穿 透 胞 壁 亦 可 引起 水质 部 管道 栓塞 化 ,，Zimmermamn 
(1983) 对 此 做 了 详尽 的 论述 ， 此 处 从 略 。 


四 、 木 质 部 栓塞 化 同 木 本 植物 输 水 结构 (hydraulic architecture) 之 间 的 关系 


输 水 结构 一 词 由 Zimmermann (1983) 提出 ， 用 它 来 描述 整个 树 体 上 葵 导 水 率 与 其 结构 
之 间 的 关系 。 维 管 植物 体内 的 水 分 流动 主要 是 经 过 木质 部 管道 分 子 ， 即 导管 和 管 胞 来 进行 
的 ,水流 在 成 熟 的 导管 中 比 在 管 胞 中 传导 快 ， 在 宽 管 道中 要 比 在 窄 管道 中 传导 快 。 建 立 管道 
分 子 结构 与 其 中 水 流 之 间 的 关系 对 于 理解 植物 体内 的 水 分 流动 十 分 重要 和 必要 。 首 先 介绍 儿 
个 与 输 水 结构 有 关 的 导 水 率 的 概念 。 

(1) 绝对 导 水 率 (the absolute hydraulic conductivity, fa K,)， 这 也 是 通常 所 说 的 导 
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水 率 ， 即 单位 压力 梯度 下 流 经 离 体 茎 段 水 流 的 流速 。 

K, = F/(dp/dx) (1) 
RH PARR 〈 单 位 时 间 内 的 水 通 量 )，dpvaz 为 压力 梯度 。19 世纪 ，Hagen 和 Poiseuille 
分 别 独立 地 获得 了 计算 流体 流 经 一 束 圆柱 形 管 道 时 导 水 率 的 方程 (Tyree 和 Ewers, 1991), 
即 Hagen-Poiseuille 方程 : 


Ky = (mp /1289) x >jd; (2) 
i=1 


式 中 ;天 ,为 一 束 不 同 直径 的 管道 在 单位 压力 梯度 下 的 传导 率 ; p 为 流体 的 密度 (kg/m’); 
为 流体 的 动态 粘 滞 度 (MPa/s) ;di 为 第 ; 个 管道 的 直径 (m); 7 为 管道 的 总 数量 。 把 按 此 
方程 计算 出 的 K, 称 为 理论 导 水 率 。 
(2) 比 传 导 率 (the special conductivity， 简 称 K。)， 用 K, 除 以 木质 部 边 材 横 截 面 面 积 
时 ， 即 得 到 Ks。 它 是 茎 段 横 切 面 上 孔隙 度 大 小 的 反映 。 
Ks = K,/Ags (3) 
式 中 As 为 边 材 横 截 面 面 积 。 
(3) MF EE (the leaf special conductivity, LSC), FAA K, 除 以 所 测 蔡 段 支持 的 总 叶 
.面积 时 ， 即 得 到 LSC。 由 (1) 式 及 蒸腾 速率 的 计算 公式 可 得 出 : 
dp/dx = E/LSC (4) 
APE ARBRS, HES, HAMAR, LSCRK, ZARHKAN SoG 
6) FE Fh BB RE BR Rs BD SE Be 9 Sh 7k Ey aR 
(4) 虎 伯 值 (the Huber Value, HV), JE Huber 提出 ， 把 荃 或 枝条 木质 部 横 截 面 
面积 (或 边 材 横 截 面 面 积 ) 除 以 所 测 葵 段 或 枝条 支持 的 叶 面 积 (或 叶 重 ) 定义 为 虎 伯 值 。 由 
(3). (4) BAA, 
LSC1=AVioKs (5) 


5. IKE (water-storage capacity, MP C) ， 把 植物 组 织 水 势 每 变化 1MPa 所 能 得 到 的 水 
量 称 为 贮 水 容量 或 水 容 。 习 惯 上 把 水 容 C 定义 为 单位 体积 或 干 重 的 组 织 ， 或 单位 叶 面 积 上 
永 势 每 变化 TMPa 所 能 得 到 的 水 量 称 为 水 容 。 

Cuem = Aw/(Agp > V) Crap = Aw/( Ag + AD (6) 
式 中 Aw 为 水 量 差 ，Ay 为 水 势 差 ，V MA, 分 别 为 组 织 的 体积 及 叶 面 积 。 

以 上 是 五 种 描述 植物 输 水 结构 导 水 率 的 5 个 重要 参数 ,- 各 参数 之 间 既 相互 独立 又 存在 着 
联系 。 用 Hagen-Poiseuille 方程 计算 出 的 理论 导 水 率 与 在 不 同 的 植物 种 〈 裸 子 植 物 、 被 子 植 
物 及 蕨 类 植物 ) 上 与 实测 导 水 率 相 比 ， 一 般 都 约 大 2 倍 .(Tyree 和 Sperry，1989b)。 但 Ha- 
gen-Poiseuille 方程 说 明了 管道 直径 在 决定 木质 部 导 水 率 上 的 重要 作用 。 理 论 值 与 实测 值 之 间 
的 差异 受 很 多 因素 影响 。 参 数 LSC 在 比较 相似 直径 葵 段 的 导 水 能 力 时 非常 有 用 。 

很 多 植物 种 和 植物 体 的 不 同 部 位 存在 着 “水 流 限 制 区 "， 这 些 限制 区 一 般 位 于 节 部 或 叶 
痕 处 、 根 到 葵 的 过 渡 区 、 枝 条 间 的 连接 处 (Davis，199$)。 由 于 这 些 区 域 管 道 直径 较 小 ， 而 
且 导 管 或 管 胞 的 未 端 多 位 于 枝条 节 部 ， 不 仅 较 窗 木质 部 管道 对 空 穴 化 的 抵抗 能 力 强 ， 蕴 部 的 
导管 末端 也 限制 了 气泡 在 管道 内 的 扩散 ， 因 此 很 多 学 者 都 认为 这 些 区 域 为 “安全 区 ”5 这 些 
区 域 与 节 间 相 比 ， 其 LSC 〈 叶 特殊 传导 率 ) 小 而 HV CRATE) 大 。 依据 Hagen-Poiseuille 
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ee, ， 木 质 部 导 水 率 与 导管 或 管 胞 直径 的 4 次 方 成 正比 ， 因 此 这 些 区 域 的 传导 效率 就 低 。 在 
不 同 的 树种 之 间 也 存在 着 这 种 关系 ， 相 似 尺寸 环 孔 材 树种 茎 或 枝条 的 导 水 率 要 比 散 孔 材 树种 
和 针叶树 的 高 ， 而 环 孔 材 树 种 要 较 其 他 树种 木质 部 栓塞 脆弱 性 大 ， 输 水 结构 的 有 效 性 与 安全 
性 不 可 兼 得 。 植 物体 可 采取 多 种 途径 来 防御 栓塞 化 造成 的 危害 , “分 节 假 说 ” (the segmenta- 
tion hypothesis) 认为 一 个 植物 体 所 有 输 水 结构 特征 都 具有 把 栓塞 化 的 危险 限制 在 最 小 的 和 
最 外 围 的 可 消耗 器 官 上 ， 从 而 保护 那些 代表 年 生长 量 和 碳水 化 合 物 积 累 较 多 的 器 官 。 

木质 部 栓塞 化 与 木质 部 输 水 结构 之 间 存 在 着 一 定 的 联系 ， 普 遍 认 为 直径 大 的 木质 部 管道 
要 比 小 的 易 栓 塞 化 。 但 最 近 的 很 多 研究 都 表明 这 一 关系 在 种 内 比较 时 成 立 。 同 株 树 体 上 ， 木 
质 部 栓塞 脆弱 性 与 苓 或 枝 的 直径 有 关 ， 葵 或 枝 的 直径 越 大 ， 则 木质 部 栓塞 脆弱 性 越 大 
(Salleo 和 Lo Gullo, 1986); 同一 蕉 段 上 ， 大 导管 要 比 小 导管 脆弱 (Tyree 和 | Dixonj 1986); 
同一 年 轮 肉 ， 早 材 导 管 (RE) 要 比 晚 材 导 管 (或 管 胞 ) 易 空 穴 化 ， 木 材 学 上 的 研究 也 表 
明 脱 水 期 间 晚 材 保 持 透水 的 时 间 要 比 早 材 长 ( 见 Tyree 和 Sperry, 1989b)。 然 而 大 部 分 学 者 
的 研究 发 现 ， 在 树种 间 进 行 比 较 时 ， 木 质 部 栓塞 的 脆弱 性 与 管道 类 型 、 大 小 及 葵 或 枝 的 直径 
之 间 均 不 存在 上 述 关系 (Davis, 1995; Lewis Harnden 和 Tyree，1994)， 而 由 纹 孔 膜 透 气 ， 
纹 孔 的 大 小 所 决定 。 透 气 性 和 纹 孔 直径 越 大 ， 木 质 部 栓塞 脆弱 性 越 大 (Crombie 等 ，1985)。 

纹 孔 膜 在 木质 部 水 分 传导 上 充当 了 重要 的 角色 ， 因 为 它 是 水 流 从 一 个 导管 《或 管 胞 ) 流 
向 另 一 个 导管 (REHM) 的 人口 (Zimmermann 和 Brown，1971)。 它 对 导管 或 管 胞 内 的 蒸 
腾 流 起 微 过 滤 作 用 ， 对 水 分 的 自由 流动 没有 影响 ， 但 可 限制 从 导管 间 经 过 的 气泡 及 病毒 粒子 
(Alfen 和 Turner，1979)。 纹 孔 膜 是 导管 壁 上 最 薄 的 部 位 而 且 其 上 具有 大 量 的 微 孔 庆 这 些微 
孔 成 了 气泡 在 导管 间 进 行 传 递 时 可 调节 的 人 口 ， 木 质 部 栓塞 化 不 仅 是 对 水 分 胁迫 的 反应 ， 而 
且 也 是 对 纹 孔 膜 透气 性 增加 的 反应 。 当 受到 水 分 胁迫 的 伤害 时 ， 纹 孔 膜 上 的 微 孔 可 象 一 种 膜 
瓣 一 样 阻止 空气 或 蒸汽 泡 扩 散 进 充 水 管 胞 。 导 管 或 管 胞 内 水 流 的 主要 阻力 存在 于 纹 孔 膜 上 ， 
对 大 导管 尤其 如 此 。 纹 孔 膜 阻力 也 主要 决定 于 其 上 微 孔 的 形状 、 大 小 和 多 少 ， 微 孔 的 直径 越 
小 ,气泡 通过 时 所 需 的 张力 就 越 大 ， 导 管 越 不 易 受 栓塞 化 的 危害 。 

纹 孔 膜 的 孔 院 度 也 在 一 定 程度 上 决定 了 导管 栓塞 的 脆弱 性 。 纹 孔 膜 的 透气 性 和 透水 性 对 
导管 (或 管 胞 ) 内 气泡 及 水 流 的 传输 起 重要 的 调节 作用 ， 而 且 在 遭受 水 分 胁迫 时 纹 孔 膜 透气 
性 会 增加 ， 这 是 对 水 分 胁迫 的 适应 性 反应 。 纹 孔 膜 的 超 微 结 构 、 理 化 性 质 和 功能 及 其 与 本 质 
部 栓塞 化 之 间 的 关系 将 是 今后 的 研究 方向 ， 而 且 在 研究 植物 对 环境 胁迫 的 适应 性 反应 如 植物 
耐 旱 性 具有 重要 意义 。 


五 、 木 质 部 栓塞 的 季节 变化 及 日 变化 规律 


同 植物 体 的 含水 量 与 水 势 一 样 ， 木 本 植物 木质 部 导 水 率 也 存在 着 季节 变化 。 木 质 部 导 水 
率 季 节 变 化 与 土 温 、 气 温 的 季节 变化 ， 树 种 、 树 体 不 同 部 位 及 树种 气候 起 源 均 有 关 。 我 们 对 
中 国 北方 地 区 10 种 木 本 植物 木质 部 栓塞 季节 变化 的 研究 表明 ， 木 质 部 栓塞 程度 与 木质 部 水 
势 季 节 变 化 趋势 相反 ， 阔 叶 树 冬 、 春 季 木 质 部 栓塞 程度 大 于 夏 、 秋 季 (图 1 以 榜 木 (Cory- 
lus heterophylla Fisch. 为 例 )， 最 低 的 木质 部 栓塞 程度 出 现在 秋季 降水 最 多 的 月 份 ， 而 最 高 
的 木质 部 栓塞 程度 出 现在 冬季 气温 最 低 的 月 份 ， 月 均 木 质 部 栓塞 程度 环 孔 材 树种 > 半 环 孔 材 
树种 > 散 孔 材 树种 > 针叶树 (图 2)， 即 使 在 同一 季节 里 ， 也 存在 上 述 关 系 (PLES, 
1999)。 针 叶 树 木质 部 栓塞 的 季节 变化 不 明显 ， 冬 季 时 栓塞 亦 不 严重 ， 落 叶 冰 叶 树种 中 ， 木 
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质 部 栓塞 程度 还 与 树种 物候 期 有 关 ， 冬 季 栓 塞 越 严重 ， 春 季 展 叶 时 间 越 晚 ( 张 硕 新 等 ， 
2000; Wang 等 ，1992) 。 

我 们 对 中 国 北方 地 区 10 种 主要 造林 树种 木质 部 栓塞 日 变化 规律 的 研究 表明 (〈 申 卫 军 等 ， 
1999)， 阔 叶 树 生长 季节 清晨 和 傍晚 时 的 木质 部 栓塞 程度 小 于 白天 中 的 其 他 时 间 ， 冬 季 则 与 
此 趋势 相反 ， 针 叶 树 木质 部 栓塞 日 变化 不 明显 ， 变 化 幅度 不 如 益 叶 树 大 ， 木 质 部 栓塞 日 变化 
趋势 也 与 水 势 日 变化 趋势 相反 (图 3 以 榜 木 为 例 ) 。 
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图 1 栋 木 木质 部 栓塞 与 水 势 月 变化 图 2 10 个 树种 一 年 生 枝 平均 木质 部 栓塞 程度 的 比较 


3 100 > 
ey 80 Pe 
§ ia = § 
ae 32 § % 2 
二 60 = 
§ CHS K = z 
& = 总 
Hs * Ez —0— Populus 
cus 40: 尖 5 —F—Uims 
z . A 2 —=@— Robinia 
长 20 8 —+— Hippophae 
-0.5 —i— Corylus 


—O—"Acer 


oO 
oO 


S7ARM BOAR 早 1 月 晚 早 4 月 晚 


水 势 Water potential (Wa) 


图 3 RAARPBRBSKAARLK 图 4 6 树种 的 最 优 模型 曲线 
六 、 木 质 部 栓塞 脆弱 性 


木质 部 栓塞 化 与 木质 部 水 势 之 间 存 在 着 直接 的 联系 ,木质部 栓塞 脆弱 性 即 反 映 了 这 种 水 
势 与 栓塞 化 程度 之 间 的 关系 ,， 这 种 关系 可 用 “脆弱 曲线 ” (Vulnerability Curve, VC) * iii 
述 ，VC 即 根据 导 水 率 损失 的 百分数 与 相对 应 的 水 势 绘制 而 成 的 曲线 。 脆 弱 曲 线 可 提供 有 关 
植物 生理 生态 行为 的 信息 (Cochard 等 ，1992)。 通 过 已 建立 的 很 多 植物 种 的 脆弱 曲线 可 以 
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RB, AN Te) PAS BR A — “4S S| eS KE KA (GK HS, 1997; Tyree 和 
Sperry, 1989b), ZEKPIRFIXR—-AAM, AMBRE I, Am, Ae 
塞 脆弱 性 越 大 。 

依据 待 测 样 品 的 脱水 方式 不 同 ， 建 立 脆弱 曲线 的 方法 有 两 种 : 传统 方法 和 压力 室 法 。 传 
统 方法 是 把 枝条 放 在 实验 台 上 使 其 自然 风干 ， 而 压力 室 法 则 是 把 枝条 放 在 压力 室内 于 一 定 的 
压力 下 使 枝条 脱水 ， 两 种 脱水 方式 都 是 为 了 获得 不 同 的 水 势 及 与 之 对 应 的 导 水 率 损失 。 Mess 
曲线 依据 检测 栓塞 的 方法 不 同 也 可 分 为 两 种 ， 即 用 UAEs 的 累积 数量 与 相对 应 的 水 势 绘 制 而 
成 的 曲线 和 用 导 水 率 损 失 百 分 数 与 相对 应 的 水 势 绘 制 而 成 的 曲线 。 两 种 方法 在 相同 树种 上 获 
得 的 脆弱 曲线 形状 相似 ， 而 且 获 得 的 诱导 栓塞 的 水 势 闽 值 也 相似 〈Cochard 等 ，1992)， 但 
用 UAE 技术 获得 的 曲线 所 反映 出 的 脆弱 性 要 高 些 (Tyree 和 Sperry, 1989b). 除 方法 学 的 
研究 外 ， 木 质 部 栓塞 脆弱 性 的 研究 主要 集中 在 两 个 方面 : 其 一 为 木质 部 栓塞 脆弱 性 与 输 水 结 
构 差 异 的 关系 ， 其 二 为 木质 部 栓塞 胸 弱 性 与 植物 耐 旱 性 的 关系 。 

空 穴 和 栓塞 化 引起 的 木质 部 功能 障碍 可 影响 植物 的 气孔 运动 及 它 的 抗旱 能 力 〈《LoGullo 
和 Salleo, 1988; Davis, 1995; Salleo 和 Lo Gullo，1989b)。 有 研究 表明 耐 旱 树种 没有 避 早 
树种 脆弱 ， 其 木质 部 能 忍受 很 低 的 水 势 而 不 产生 栓塞 ， 甚 至 认为 树种 耐 旱 性 可 部 分 由 其 木质 
部 栓塞 的 脆弱 性 来 决定 〈Cochard 等 ，1992) ， 他 们 对 几 种 栎 类 的 研究 也 发 现 有 个 抗旱 的 欧 
洲 标 类 在 水 分 传导 结构 上 也 具有 降低 其 导管 内 空 穴 化 危险 性 的 某 些 特征 ， 但 也 有 一 个 很 抗旱 
的 树种 ， 从 抗 空 穴 化 的 角度 来 说 其 结构 上 的 优点 较 少 。 目 前 ， 大 多 数学 者 倾向 于 认为 耐 旱 树 


种 对 木质 部 栓塞 化 的 抵抗 能 力也 强 。 但 还 没有 足够 的 田间 实验 能 够 证 明 耐 旱 树种 就 是 耐 栓塞 


化 的 或 耐 栓塞 化 的 树种 也 是 耐 旱 的 。 

一 般 来 说 ， 干 旱地 区 植物 木质 部 管道 的 直径 较 小 〈Carlpuist，1975)。 植 物 木 质 部 管道 
大 小 可 能 与 植物 抗旱 性 之 间 也 存在 一 定 的 关系 ，Lo Gullo 和 Salleo (1988) 调查 了 包括 环 孔 
材 和 散 孔 材 树种 在 内 很 多 树种 输 水 结构 与 其 抗旱 策略 之 间 的 关系 ， 结 果 发 现 这 些 树种 所 采取 
的 抗旱 策略 与 导管 直径 和 长 度 有 关 。 避 旱 期 间 耗 水 多 的 树种 具有 较 宽 的 导管 ， 而 耐 旱 树种 则 
具有 窦 而 短 的 导管 ; 避 空 穴 化 树种 通过 其 具有 的 窗 而 短 的 导管 来 抵御 空 穴 化 ， 耐 空 亦 人 树种 
则 可 忍受 一 定 程度 的 导 水 率 下 降 ， 原 因 可 能 是 其 输 水 分 子 的 传导 效率 高 ， 或 其 形成 层 在 产生 
新 输 水 分 子 时 非常 活跃 。 另 外 一 种 逃避 木质 部 栓塞 化 伤害 的 方式 就 是 一 旦 发 生 栓塞 ， 在 遇 雨 
或 其 他 条 件 使 水 势 升 高 时 ， 栓 塞 可 很 快 恢复 。 

耐 旱 树种 在 长 期 适应 干旱 条 件 的 过 程 中 ， 形 成 了 一 套 自 身 的 调节 机 制 。 我 们 对 中 国 北 方 
地 区 6 种 较为 耐 旱 的 造林 树种 白 榆 (UZzmas pumila), YR (Hippophae rhamnoides). 刺槐 
(Robinia jsexdoacacia )、 加 杨 ( Populus canadensis). JG PB (Acer truncatum), A 
(Corylus heterophylla) — FE ALAC Ii BB £2 SE Hie 55 HH Ae DEE Ze, ETA kK A A HE -— 0.3 ~ 
-1MPa， 约 在 -2MPa 时 栓塞 程度 达 最 大 值 ， 即 水 势 较 高 时 木质 部 栓塞 程度 即 较 大 (图 4)。 
这 就 减少 了 水 分 散失 ， 以 此 来 增强 茎 固 持 水 分 的 能 力 ， 减 少 对 土壤 水 分 的 需求 六 这 是 树 未 采 
取 的 一 种 节 水 策略 ， 因 此 适当 的 木质 部 栓塞 可 能 对 植物 的 节 水 利用 和 树木 在 干旱 条 件 下 生存 
AAR; 和 白 榆 和 沙棘 是 典型 的 耐 旱 树 种 ， 它 们 栓塞 化 的 木质 部 恢复 能 力 强 、 速 度 也 快 。 从 这 一 
结果 看 出 ， 耐 旱 树种 不 一 定 对 木质 部 栓塞 化 的 抵抗 能 力 就 强 ， 我 们 认为 木质 部 栓塞 化 是 耐 旱 
树种 对 水 分 胁迫 的 适应 性 反应 之 一 ， 这 种 适应 性 调节 是 通过 木质 部 管道 壁 上 的 纹 孔 来 实现 
的 。 纹 孔 调 节 可 能 是 未 发 现 的 植物 耐 旱 机 理 之 一 。 
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七 、 木 质 部 栓塞 恢复 机 理 


对 木质 部 栓塞 恢复 过 程 的 了 解 甚 少 ， 在 一 些 重要 的 文献 中 也 未 做 很 好 的 综述 (Pickard, 
1981; Tyree 和 Sperry, 1989b; Zimmermann，1983)， 仅 有 极 少 量 讨 论 。 对 恢复 状况 的 探讨 
主要 集中 在 恢复 时 木质 部 水 势 的 正 负 和 恢复 时 间 长 短 上 。 很 多 权威 人 士 都 认为 木质 部 栓塞 只 
有 在 水 势 达 到 正 压 或 稍 负 时 才能 恢复 (Milburn，1979; Yang 和 Tyree, 1992; Zimmer- 
mam，1983)， 在 干旱 期 间或 生长 季节 木质 部 栓塞 是 不 可 能 恢复 的 (Tyree 和 Sperry, 
1989b) 。 但 也 有 学 者 的 研究 表明 不 尽 全 然 ， 如 表 1 中 所 列 的 研究 结果 显示 ， 在 一 定 水 势 条 件 
下 ， 一 定时 间 内 栓塞 是 可 以 恢复 的 ， 但 不 同学 者 对 不 同 树种 的 研究 结果 有 所 差异 ， 可 见 木质 
部 栓塞 化 的 恢复 所 需 水 势 和 时 间 与 树种 有 很 大 关系 。 

表 1 一 些 树 种 木质 部 栓塞 恢复 所 需 时 间 长 短 及 水 势 


水 势 
Water Potential (MPa) 


资料 来 源 
Sourses of Documents 

Salleo 和 Lo Gullo, 1989b 

张 硕 新 和 Richter, 1996 

if DAES, 2000 

申 卫 盏 等 ，2000 

申 卫 军 等 ，2000 

Salleo 和 Lo Gullo, 1989a 

Borghetti #, 1991 

Sperry, 1986 


时 间 
Tree Species Period (h/d) 


Ceratonia siliqua 
Taxus baccata 
Hippophae rhamnoides 
_ Ulmus pumila 
Corylus heterophylla 
Vitis vinifera 
Pinus sylvestris 
Rhapis excelsa 


 BEFAHTHRBARARESARYS AMM BEBNHKRAK (Sperry, 1986; Sperry 
4, 1988a; Sperry 等 ，1987)， 这 些 学 者 认为 根 压 从 土壤 中 驱动 水 分 进入 木质 部 管道 ， 直 接 
迫使 气泡 经 干燥 的 纹 孔 膜 达 葵 或 其 他 器 官 的 表面 COIR, EPIRA) 使 栓塞 消除 。 可 并 非 
所 有 的 植物 都 能 产生 根 压 ， 而 栓塞 化 则 是 很 多 植物 都 会 遭遇 到 的 “平常 事件 " ， 栓 塞 化 亦 可 
在 没有 根 压 的 条 件 于 恢复 ， 因 而 即使 根 压 恢 复 机 理 能 解释 一 些 植物 木质 部 栓塞 恢复 问题 ， 但 
它 肯定 不 是 惟一 的 机 理 。 

已 证 明 木 质 部 内 射线 薄 壁 组 织 细胞 在 维持 葵 的 水 分 平衡 上 起 一 定 作 用 ， 解 剖 学 上 的 研究 
也 表明 针 叶 材 中 每 个 管 胞 间 都 有 人 通 射 线 相 通 (Carlqauist，1975$)， 因 此 水 分 进入 管 胞 时 就 受 
与 管 胞 相连 的 薄 壁 组 织 细 胞 代谢 活动 的 影响 ，Borghetti 等 (1991) 称 此 为 栓塞 恢复 的 活体 
i. 活体 论 最 主要 的 证 据 来 自 于 Wordzicki 和 Brown (1970) 的 研究 ， 他 们 发 现在 许多 被 子 
植物 和 一 种 单子 叶 植物 上 ， 把 木质 部 薄 壁 组 织 杀 死 后 蕉 段 的 吸水 和 导 水 能 力 均 有 所 下 降 。 然 
而 利用 热 水 或 伙 氮 化 钠 将 栓塞 后 的 Pinus sylvestris 葵 段 、 盆 栽 苗 或 幼 树 木质 部 薄 壁 组 织 杀 死 
Ja, 演 对 照相 比 ， 杀 和 死 后 的 组 织 其 栓塞 恢复 并 未 减 慢 ， 因 而 他 们 认为 薄 壁 组 织 在 栓塞 恢复 土 
并 不 起 作用 ， 并 认为 栓塞 恢复 过 程 可 能 是 一 种 纯 物理 的 或 物理 化 学 过 程 ， 由 此 看 来 ,栓塞 恢 
复 的 活体 论 机 理 是 不 合理 的 。 

针叶树 叶 徐 有 从 针 叶 基 部 未 角质 化 区 域 吸收 水 分 的 能 力 ， 而 且 这 种 情况 在 自然 条 件 下 很 
Jy Ke, Milburn (1979) 据 此 提出 了 栓塞 恢复 的 “逆向 蒸腾 ”假说 ， 认 为 栓塞 化 的 木质 部 
可 经 针 叶 吸 收 来 自 于 露水 或 雨水 中 的 水 分 而 发 生 再 填充 。 但 这 二 假说 只 适合 于 解释 针叶树 针 
叶 吸 收 叶 徐 基部 的 露水 或 雨水 而 使 已 栓塞 化 的 木质 部 管道 发 生 再 填充 的 情况 # 
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Sperry (1987) 提出 了 3 种 栓塞 恢复 的 可 能 机 理 : OKABE; OAMRH (bubble 
dissolution); @ 气 泡 逐 出 。 实 验 分 析 表 明 ， 木 质 部 空 穴 中 气泡 由 语 O, 和 CO, 的 空气 组 成 ， 
因此 水 汽 冷 凝 引 起 的 栓塞 恢复 是 不 可 能 发 生 的 。 冬 季 时 充满 空气 的 葡萄 蔷 导 管 未 端 对 空气 完 
全 可 透 ， 气 泡 逐 出 可 能 是 葡萄 藤 内 栓塞 恢复 的 主要 机 理 之 一 ， 因 为 在 实验 中 观察 到 了 死 芯 
节 、 花 序 痕 及 叶 痕 等 处 一 定 压力 上 被 逐 出 的 气泡 。 

Yang 和 Tyree (1992) 分 析 了 这 3 种 恢复 机 理 ， 认 为 气泡 中 空气 溶解 是 栓塞 恢复 的 最 主 
要 机 理 。 他 们 以 毛细 管 方程 、Henry 定律 、Fick 定律 及 Charles 定律 为 基础 ， 运 用 计算 机 进 
行 迭 代 计 算 ， 建 立 了 一 个 栓塞 恢复 的 理论 模型 ; 

ty = a(1.95 xX 10 Da)(Xii+0:046)[ (1 人吉 + 47/D,) + 9.710 x 107°] D,** 

tp 为 恢复 时 间 ; o 为 温度 系数 ; D, N2CHEALEAM PAT MAA; YATE BRAD 
积 占 茎 横 截 面积 的 比率 ; pz 为 木质 部 水 势 (MPa); Fr 为 溶液 的 表面 张力 (CHA 
0.072Nm :); D, AD, 分 别 为 导管 和 茎 的 直径 (m), RE ¢,,>-47/D, HAR, GS 
—4r/D. 不 会 发 生 恢复 。 后 来 Tyree 和 Yang (1992) 又 利用 此 模型 对 Acer saccharum 枝条 
木质 部 栓塞 恢复 条 件 进行 了 研究 ， 发 现 温度 对 栓塞 恢复 的 影响 较 小 ， 蔡 木质 部 栓塞 恢复 所 需 
时 间 随 直径 平方 增加 而 增加 ， 木 质 部 水 势 越 低 ， 恢 复 耗 时 越 多 。 除 此 而 外 ， 栓 塞 恢复 所 需 时 
间 也 与 栓塞 化 的 严重 程度 和 枝条 本 身 的 输 水 特性 有 关 。Yang 和 Tyree (1992) 所 建立 的 数学 
模型 是 以 理想 毛细 管 为 基础 的 ， 与 自然 状况 下 观察 到 的 恢复 情况 还 有 很 大 差距 ， 按 模型 的 有 
效 条 件 来 说 ， 一 个 典型 导管 (AE 50pm) 内 栓塞 恢复 的 临界 水 势 为 -0.0058MPa， 这 写 张 
硕 新 等 (1996b) 和 Salleo 和 Lo Gullo (1989a) 的 发 现 相 去 甚 远 ， 尽 管 如 此 ， 这 也 是 首次 应 
用 数学 模型 和 有 关 的 物理 定律 对 栓塞 恢复 进行 量化 研究 ， 对 后 来 的 研究 有 很 大 影响 ， 如 
Lewis 等 (1994) 在 此 模型 的 基础 上 结合 对 解剖 结构 的 观察 ， 对 栓塞 恢复 的 动力 学 基础 做 了 
进一步 研究 ， 认 为 栓塞 恢复 所 需 时 间 应 与 气泡 中 的 空气 量 成 正比 ， 并 且 直 接 在 解剖 镜 下 观察 
到 了 Thuja accidentalis 的 脱水 管 胞 重新 浸 湿 后 栓塞 的 恢复 过 程 。 

近来 ，Salleo 等 (1995) 发 现 给 已 栓塞 化 的 Laxrus nobilis 小 枝 在 有 压 或 无 压 的 条 件 下 
供给 生长 素 ， 小 枝 本 质 部 栓塞 可 完全 恢复 。 他 们 认为 这 是 生长 素 刺 激 了 离子 流 的 流向 ， 使 万 
皮 部 产生 了 一 个 较 高 的 正 压 ， 这 一 正 压 驱动 水 分 流入 已 栓塞 化 的 木质 部 ， 使 栓塞 消除 ;这 是 
首次 从 生物 化 学 的 角度 来 探讨 栓塞 恢复 机 理 。 

纵 观 上 述 学 者 提出 的 栓塞 恢复 机 理 ， 大 多 学 者 都 认为 木质 部 栓塞 的 恢复 是 借助 于 正 压 ， 
这 种 正 压 包括 根 压 ， 正 的 木质 部 压力 和 韧 皮 部 产生 的 正 压 。 栓 塞 恢复 时 间 则 因 树 种 ， 树 体 不 
同 部 位 而 异 。 究 竟 什 么 是 栓塞 恢复 的 主要 机 理 呢 ? 并 非 所 有 的 植物 都 能 产生 根 压 ; 逆向 蒸腾 
只 在 针叶树 叶 簇 有 露水 或 雨水 的 情况 下 来 较为 合理 ; Yang 和 Tyree (1992) 的 恢复 模型 是 建 
立 在 理想 毛细 管 方程 基础 之 上 的 ， 与 自然 状况 有 一 定 差 距 ，Salleo 和 Lo Gullo (1995) 的 观 
点 还 有 待 进一步 验证 。 由 此 看 来 ， 还 没有 一 个 统一 的 能 为 广大 学 者 所 接受 的 栓塞 恢复 机 理 ， 
探讨 栓塞 恢复 机 理 具 有 很 重要 的 理论 意义 和 实践 价值 。 木 质 部 栓塞 恢复 的 确切 机 理 有 待 更 深 
人 的 研究 。 

在 自然 生长 条 件 下 ， 阔 叶 树 木质 部 栓塞 随 水 势 的 波动 在 一 天 中 不 断 地 产生 和 恢复 ， 恢 复 
过 程 也 多 是 在 负 压 下 进行 的 〈 申 卫 军 等 ，2000)。 用 压力 套 处 理 后 栓塞 化 的 木质 部 可 在 负 水 
势 下 进行 恢复 ， 是 因为 处 理 部 位 和 未 处 理 部 位 间 存 在 着 水 势 差 ， 正 是 这 一 水 势 梯度 把 水 分 从 
高 势 区 推进 低 势 区 ， 从 而 使 低 水 势 区 的 栓塞 消除 。 推 及 整个 植物 体 ， 由 于 植物 体内 栓塞 化 后 
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水 势 较 低 ， 只 要 土壤 与 植物 体 间 的 水 势 梯度 足够 大 ， 那 么 这 一 水 势 梯 度 就 会 把 水 分 从 土壤 推 
进 植物 体 ， 使 植物 体内 的 栓塞 消除 。 因 此 ， 木 质 部 栓塞 可 否 进行 恢复 决定 于 相 邻 区 域 (Ot 
壤 和 植物 体 ) 或 部 位 〈 如 植物 体 不 同 部 位 ) 间 是 否 存在 足够 大 的 水 势 差 。 水 势 梯度 越 陡 ， 恢 
复 速率 越 快 ， 恢 复 耗 时 越 少 。 恢 复 时 所 需 水 势 差 的 大 小 应 由 木质 部 输 水 分 子 的 结构 特征 来 决 
定 ， 尤 其 可 能 与 纹 孔 膜 的 结构 特征 有 关 。 依 据 毛细 管 方程 ， 纹 孔 膜 上 微 孔 的 直径 越 小 ， 恢 复 
历 需 的 水 势 差 就 应 越 大 。 事 实 上 ， 通 过 生长 季节 木质 部 栓塞 化 的 日 变化 过 程 也 可 以 看 出 〈 申 
卫 军 等 ，1999)， 森 质 部 栓塞 的 产生 和 恢复 是 两 个 动态 的 此 消 彼 长 的 过 程 ， 这 两 个 过 程 受 叶 
面 蒸腾 失 水 、 根 系 吸水 及 纹 孔 膜 的 调控 ， 也 即 受 整个 植物 体 水 分 平衡 关系 的 调控 。 
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功能 障碍 ， 对 这 一 生理 现象 的 研究 还 很 不 成 熟 ， 很 多 方面 都 未 定论 。 我 国 存在 大 面积 的 干旱 
与 半 干 旱地 区 ， 生 长 于 这 些 地 区 的 木 本 植物 都 不 同 程度 地 受 干旱 胁迫 的 影响 ， 因 此 而 产生 的 
木质 部 空 穴 与 栓塞 化 也 不 同 程度 地 影响 着 木质 部 输 水 给 叶 面 ， 从 而 影响 整个 植物 体 正 常 的 生 
理 活动 ， 限 制 其 生长 发 育 。 近 来 的 许多 研究 都 表明 木质 部 栓塞 的 脆弱 性 可 能 与 植物 耐 旱 性 存 
.在 着 密切 的 关系 ， 至 今 对 植物 耐 旱 性 研究 多 局 限于 叶片 、 根 系 等 部 位 ， 因 此 探 明 木质 部 栓塞 
脆弱 性 与 植物 耐 旱 性 的 关系 ， 尤 其 是 木质 部 管道 壁 上 的 纹 孔 与 纹 孔 膜 抵 御 木质 部 空 穴 与 栓塞 
化 的 机 理 ， 就 有 可 能 突破 传统 的 植物 耐 旱 机 理 理论 ， 这 具有 非常 重大 的 理论 意义 。 另 外 ， 栓 
塞 化 的 木质 部 是 如 何 恢复 的 ， 其 恢复 机 理 何在 ， 揭 示 这 些 规 律 在 植物 生理 生态 学 上 都 具有 重 
要 价值 ， 不 仅 对 造林 树种 的 选择 有 指导 意义 ， 而 且 在 苗 围 经营 管理 上 也 有 重要 的 参考 价值 。 

本 质 部 栓塞 的 脆弱 性 与 木质 部 栓塞 的 恢复 可 能 均 与 纹 孔 膜 的 结构 特征 密切 相关 ， 因 此 ， 
对 木质 部 栓塞 化 在 微观 方向 的 研究 应 侧重 于 对 纹 孔 膜 结 构 和 功能 的 研究 ， 而 在 宏观 方 稀 则 应 
把 木质 部 栓塞 化 同 植物 体 其 他 部 位 水 分 关系 的 研究 协同 起 来 ， 作 为 一 个 整体 进行 研究 ， 这 样 
才能 更 加 全 面 而 深刻 地 认识 木质 部 栓塞 化 这 一 生理 现象 。 


致谢 本 文 承蒙 邬 建国 教授 与 张 利 权 博 士 审阅 ， 深 表 谢 意 ! 
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林 下 光斑 及 有 关 植 物 生 理 生 态 研 究 


草 坤 芳 
(中 国 科 学 院 西双版纳 热带 植物 园 ELA, 650223) 


摘要 光斑 对 于 林 下 植物 的 生长 、 生 殖 、 分 布 以 及 一 些 动物 、 昆 贝 的 行为 都 有 重要 的 影响 。 
林 下 植物 全 天 大 约 不 到 10% 的 时 间 受 光斑 照射 ， 主 要 在 中 午前 后 几 小 时 半 但 是 它们 的 32% 
一 65% 的 光合 产物 是 因 光 斑 而 合成 的 。 植 物 为 了 有 效 利 用 林 下 光 资 源 〔〈( 包 括 光 班 和 散射 光 ) ， 
在 形态 、 生 理 上 都 形成 一 定 的 适应 。 在 散射 光照 射 下 ， 植 物 的 光合 系统 处 于 钝 化 状态 。 光 班 
照射 时 ， 它 们 光合 速率 提高 ， 涉 及 到 和 气孔 开 度 增 大 ， 光 合 酶 激活 ， 光 合 电子 传导 加 快 ， 这 个 
过 程 叫 光合 诱导 。 先 锋 树 种 光合 诱导 较 快 ， 耐 荫 树 种 光合 诱导 较 慢 。 叶 寿命 短 的 植物 光合 诱 
导 较 快 ， 叶 寿命 长 的 植物 反之 。 光 斑 过 后 ， 植 物 仍 可 维持 光合 激活 状态 相当 长 时 间 ， 这 有 利 
于 利用 以 后 的 光斑 。 林 下 植物 比 林 窗 内 植物 能 够 维持 光合 诱导 更 长 时 间 。 林 下 植物 对 光斑 的 
利用 能 力 受 其 光合 诱导 的 快慢 及 其 维持 的 时 间 长 短 和 光合 能 力 的 影响 。 大 多 数 植物 在 下 午 、 
旱季 ， 以 及 亚热带 和 温带 地 区 常 绿 植物 在 冬季 对 光斑 的 利用 能 力 都 下 降 。 本 文 对 有 关 光 斑 的 
植物 生理 生态 的 研究 进展 和 一 些 研究 方法 做 了 简单 介绍 ， 对 以 后 的 研究 方向 也 做 了 讨论 。 


Abstract Cao, K. F. (Xishuangbanna Tropical Botanical Garden, the Chinese Academy of Sci- 
ences, Kunming, 650223). Sunflecks and Related Ecophysiological Research. Sunflecks are im- 
portant for the growth, reproduction, distribution of forest understorey plants, and influence the 
behavior of some animals and insects in forests. Sunflecks are very dynamic and occurs in series 
and in cluster spatially. The size, intensity and frequency of sunflecks within a forest are strongly 
influenced by the forest canopy structure, and by weather and season. In general, understorey 
plants receive sunflecks for less than 10% of the time during a clear day, but 32% to 65% of 
their carbon gain are due to sunflecks. Understorey plants often have made morphological and 
physiological adaptation to maximize their utilization of the understorey light resources including 
sunflecks. Under low diffuse light, plants have very low photosynthetic rates. Once sunflecks 
strike them, understorey plants must increase their photosynthesis from a low to a high rate, in- 
volving relatively slow stomata opening and more rapid activation of photosynthetic enzymes. 
Photosynthetic induction is usually faster for pioneer species and light-demanding species than for 
climax shade-tolerant species, and faster for species with shorter lived-leaves. Understorey plants 
usually can maintain photosynthetic induction for a long time, total loss of their full induction may 
take one hour or so. This is important for them to use sunflecks in series. Understorey plants 
maintain photosynthetic induction longer than gap plants of the same species. Plant ability to uti- 
lize sunflecks varies within a day and between seasons. This paper provides a brief review on 
progress of the research on sunflecks and related plant ecophysiology and the directions of future 


research in this area. 


~ M0 - 


一 、 前 言 


在 郁 闭 的 森林 底层 ， 植 物 全 天 大 部 分 时 间 受 弱 光 强 的 散射 光照 射 ， 此 间 植 物 的 光合 速率 
很 低 ， 气 孔 导 度 低 ， 光 合 系统 处 于 钝 化 状态 。 但 是 它们 有 时 也 受 从 林 冠 层 空隙 透 射 下 来 的 光 
强 较 高 的 太阳 光照 射 ， 其 时 间 短 ， 连 续 几 秒 钟 至 几 分 钟 或 更 长 一 些 时 间 ， 称 为 光斑 (sun- 
flecks) (Pearcy, 1983; Chazdon 和 Fetcher, 1984; Chazdon，1988) 。 光 斑 在 时 间 上 和 水 平 
空间 上 呈 聚 集 式 分 布 。 一 个 光斑 出 现 后 一 系列 光斑 将 会 相继 出 现 。 虽 然 在 散射 光照 射 下 ， 林 
下 植物 也 有 光合 作用 ， 它 们 全 天 约 30% ~65% 的 光合 产物 是 在 光斑 照射 时 合成 (Chazdon, 
1988; Pearcy，1990) 。 光 斑 不 但 促进 林 下 植物 的 生长 ， 也 促进 一 些 植物 的 种 子 萌发 ， 以 及 
一 些 植物 的 生殖 生长 (Chazdon ，1988) 。 光 斑 活 动 还 可 能 影响 一 些 动物 和 昆虫 的 活动 、 取 食 
和 求偶 、 交 配 行 为 (Endler，1993 ) 。 

林 下 光斑 的 分 布 及 动态 特征 和 林 下 植物 对 光斑 的 响应 及 利用 能 力 ，: 成 为 近 20 年 以 来 植 
物 生 理 生 态 学 二 个 研究 热点 ， 发表 了 许多 很 有 价值 的 论文 。 这 方面 的 研究 对 于 揭示 林 下 植物 
的 耐 茸 机理、 生态 进化 ， 以 及 植物 对 林 下 微 生 境 的 分 配 ， 从 一 个 方面 揭示 它们 的 共存 机 理 ， 
都 提供 了 重要 的 科学 依据 。 这 些 研 究 还 为 林学 、 园 林学 、 植 物 保育 提供 重要 的 依据 。 不 过 ， 
还 有 许多 问题 没有 搞 清楚 ， 有 些 问 题 与 发 表 的 结果 甚至 相互 矛盾 ， 很 需要 开展 更 广泛 的 、 深 
人 的 研究 。 国 外 学 者 就 这 方面 的 研究 已 经 发 表 了 综述 文章 ， 如 : Chazdon (1988), Pearcy 
(1990), Chazdon 和 Pearcy (1991), Pearcy 和 Pfitsch (1995), 感 兴 趣 的 读者 请 进一步 查阅 
这 些 文 献 。 为 了 方便 国内 读者 快捷 了 解 这 方面 的 研究 情况 ， 本 文 将 就 下 列 几 方面 的 研究 进展 
做 简略 介绍 : 四 林 下 光环 境 的 特点 ，@ 植 物 对 林 下 生境 在 形态 和 生理 上 的 一 些 适 应 对 策 ，@ 
林 下 植物 对 光斑 的 利用 。 


二 、 林 下 光环 境 的 特点 


不 同 森 林 ， 光 斑 的 定义 标准 应 不 一 样 (Chazdon，1988) 。 这 是 因为 不 同 森 林 林 下 散射 光 
的 光 强 不 一 样 。 不 同 森 林 林 下 散射 光 的 光合 有 效 辐射 往往 在 20 一 S0pnmol ms 1! 之 间 。 高 于 
这 个 范围 的 、 从 林 和 冠 层 的 空洞 透射 下 来 的 短 时 间 的 阳光 ， 被 称 为 光斑 ， 其 光 强 可 比 林 下 散射 
光 高 几 十 倍 乃 至 百倍 以 上 ， 大 部 分 光斑 的 光 强 往往 在 100 ~ 500pmol mz-2 s-1 (Chazdon， 
1988; Chazdon 和 Pearcy，1991) 。 林 下 底层 同一 地 点 在 上 晴天 大 约 不 到 10% 的 白天 时 间 可 以 
受到 光斑 照射 ， 但 是 光斑 照射 期 间 光 通 量 密度 的 总 和 可 达 该 地 点 全 天 光 通 量 密度 的 10% ~ 
80% (Pearcy, 1983, 1987; Chazdon 和 Fetcher，1984)。 由 于 太阳 光 通 过 冠 层 的 空洞 时 形 
RP BASRA (penumbral effect) ， 导 致 到 达 林 下 底层 光斑 的 光 的 扩散 和 光 强 减弱 (Miller 和 
Norman，1971)。 又 由 于 叶片 对 光 的 选择 性 吸收 ， 叶 片 对 绿 光 部 分 吸收 率 较 低 (A 1; Lee 
% 1990; Lei 等 1996) ， 导 致 林 冠 层 对 阳光 的 过 滤 作用 ， 到 达 林 下 的 光 的 光合 有 效 光 谱 比 例 
较 低 ， 而 绿 光 和 远 红 光 比 例 较 高 ， 也 即 红 光 与 远 红外 光 的 比率 较 低 (Morgan 和 - Smith, 
1981; Chazdon, 1988; Endler，1993)。 大 片 的 密林 下 未 受 光 斑 照 射 时 ， 绿 光 的 比例 较 高 ， 
小 片 的 林 斑 下 (woodland) 和 和 冠 层 稀 朴 的 林 下 ， 因 更 多 的 蓝天 的 辐射 光 可 透射 到 林 下 ， 蓝 光 
的 比例 较 高 (Endler，1993)。 凌 晨 日 出 时 ， 林 下 散射 光 的 蓝光 比例 较 高 (Endler,，1993)。 
蓝光 促进 气孔 的 开张 (Assamnn 和 Shimazaki，1999) ， 因 此 ， 许 多 植物 在 凌晨 还 未 受 太 阳 直 
接 照射 时 ， 气 孔 便 开张 较 大 了 ， 具 较 高 气孔 导 度 ， 此 后 气孔 导 度 又 降低 。 
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林 冠 的 特征 、 森 林 的 结构 是 影响 到 达 林 下 底层 光斑 的 数量 、 强 度 、 时 间 长 短 的 主要 因子 
(Pearcy, 1983; Chazdon，1988) 。 冠 层 的 空洞 常常 呈 聚 集 式 分 布 ， 导 致 林 下 光斑 在 水 平 空 
间 上 也 量 聚集 式 分 布 。 在 一 天 当中 ， 大 部 分 光斑 发 生 在 午间 几 个 小 时 。 和 森林 冠 层 越 高 ， 层 次 
越 多 ， 郁 闭 度 越 大 ， 如 典型 的 热带 雨林 ， 林 下 底层 所 能 接受 到 光斑 越 少 ， 其 斑 块 也 越 小 ， 光 
斑 的 光 强 弱 ， 红 光 与 远 红外 光 的 比例 更 低 。 
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林 下 光斑 还 受 季节 、 天 气 的 影响 。 在 季节 性 热带 雨林 中 ， 一 些 植物 在 旱季 脱落 一 部 分 或 
全 部 叶片 ， 且 此 间 相 对 少 云 和 少 阴 天 天 气 ， 林 下 可 得 到 较 多 和 光照 较 强 的 光斑 照射 。 因 太阳 
高 度 角 随 着 季节 的 变化 ， 在 北半球 ， 仲 夏季 节 ， 常 绿林 下 可 得 到 更 多 光斑 ， 纬 度 愈 高 ， 这 个 
现象 您 明显 。 当 然 ， 温 带 落 叶 林 、 亚 热带 山地 常 绿 落叶 混交 林 的 情况 不 一 样 ， 它 们 夏季 树 玩 
层 叶 最 繁茂 ， 而 早春 、 晚 秋 更 多 光照 可 到 达 林 下 。 这 些 林 下 的 幼 树 往往 比 冠 层 展 叶 早 ， 而 落 
叶 迟 ， 它 们 在 早春 、 晚 秋季 节 可 获得 可 观 的 光合 产物 。 有 些 林 下 植物 甚至 在 春季 完成 生活 
bo 

在 多 风 天 气 和 地 区 ， 由 于 风 导 致 叶片 和 枝条 的 运动 ， 使 得 更 多 光斑 可 到 达 林 下 ， 并 且 光 
斑 在 林 下 的 分 布 趋 于 均匀 (Endler, 1993; Roden 和 Pearcy，1993) 。 在 热带 地 区 ， 往 往 下 午 
多 云 、 甚 至 有 阵雨 ， 因 此 此 期 间 林 下 光斑 出 现 的 机 会 就 少 。 但 是 ， 如 果 云 较 薄 ， 由 于 云 对 大 
阳光 的 折射 和 散射 作用 ， 这 些 光 可 从 更 多 方向 和 角度 透射 到 林 下 ， 林 下 植物 所 接受 的 光量 反 
而 比 睛 天 高 ， 且 白光 比例 高 ， 红 光 与 远 红 光 比例 提高 ， 则 光合 有 效 光 比例 提高 (Endler， 
1993)。 因 此 ， 在 多 云天 气 ， 林 下 植物 所 合成 的 光合 产物 有 可 能 比 在 畏 天 还 多 。 


三 、 植 物 对 林 下 环境 在 形态 与 生理 方面 的 适应 


为 了 适应 林 下 光 资 源 稀少 的 环境 ， 林 下 树木 有 两 种 典型 的 树 形 (Kohyama, 1987; 
King, 1990; Cao 和 Ohkubo，1998)。 包 形成 较 宽 的 单 层 树冠 ， 相 对 地 维持 树冠 的 水 平生 
长 ， 减 少 高 生长 ， 枝 条 角度 近 于 水 平 ， 且 叶片 生长 在 枝条 的 两 侧 ， 加 速 自 疏 掉 树 冠 下 层 的 村 
条 ， 以 减少 自我 革 昔 ， 最 大 限度 增加 对 光 的 接受 ， 如 温带 林 下 的 山 毛 样 、 忽 耳 枯 的 幼 树 
(Cao 和 Ohkubo，1998) 。 包 形成 小 树冠 甚至 不 分 枝 ， 瘦 细 的 树干 ， 相 对 地 维持 高 生长 ， 以 
便 尽 早 地 脱离 弱 光 环境 ， 如 东南 亚 沙 地 热带 雨林 下 龙 脑 香 科 的 Shorea pachyphylla 和 
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Cotylelobium burckii 幼 树 。 

林 下 植物 往往 把 相对 多 的 生物 量 投入 到 地 上 部 ， 特 别 是 叶片 的 生长 ， 形 成 较 高 冠 / 根 生 
Met. 在 叶片 形态 上 ,， 林 荫 下 植物 的 叶片 及 叶片 表皮 层 、 和 角质 层 、 栅 栏 组 织 较 薄 ， 栅 栏 细 
胞 比较 粗 短 ， 叶 片 气孔 的 密度 较 低 ， 表 皮毛 少 ,， 单 位 重量 的 叶绿素 含量 较 高 ， 叶 绿 素 a/b 
比例 较 低 (Bjorkman, 1981; Abrams 和 Kubiske，1990; Lei 等 ，1996) 。 叶 绿 素 b 存在 于 光 
BAS Il (PSII) 的 捕 光 色素 一 一 蛋白 复合 体 ， 所 以 林 下 植物 比 阳 生 植物 具 更 高 的 PSIT/ 
PSI 比值 。 这 有 利于 提高 对 光合 有 效 光 的 吸收 、 以 及 保持 光合 系统 之 间 的 能 量 平衡 (Board- 
man, 1977; Bjérkman, 1981). 

林 下 红 光 / 远 红 光 比值 低 ， 高 比例 的 远 红 光 往 往 促 进 植物 枝 二 的 节 间 伸 长 生长 ， 叶 片 的 
总 面积 与 枝条 长 度 的 比例 变 小 ， 叶 片 趋 于 变 薄 ,叶柄 趋 于 变 长 ， 有 些 植物 对 根 和 叶 生 物 量 分 
Ac tt 3 th MEK (Morgan 和 Smith, 1981; Lee 等 ，1996，1997)。 因 植物 的 生态 习性 不 同 ， 
对 高 比例 的 远 红 光 的 敏感 性 和 响应 不 一 样 。 一 般 说 来 ， 喜光 植物 对 高 比例 的 远 红 光 更 敏感 ， 
而 耐 荫 植 物 、 属 于 林 下 成 分 的 植物 较 不 敏感 。 

林 王 植物 比 阳 生 植 物 叶 片 的 光合 羧 化 酶 (RuBP carboxylase) 的 含量 低 得 多 ， 与 之 对 应 
的 可 溶性 蛋白 和 和 氮 的 含量 都 低 。 林 下 植物 叶片 中 与 光合 电子 传递 有 关 的 质 体 柄 库 和 总 脂 柄 、 
细胞 色素 天 含量 比 阳 生 植物 低 ， 铁 氧 还 蛋白 、ATP 合成 酶 含量 也 较 低 (Bjorkman, 1981), 
而 光合 系统 的 单位 却 较 大 (Alberte 等 ，1976)， 这 些 都 导致 林 下 植物 的 光合 能 力 低 。 

但 是 ， 林 荫 下 植物 叶绿体 基 粒 形成 更 大 的 埃 到 ， 以 及 对 卡尔 文 循 环 中 间 产 物 库 的 调控 更 
加 有 效 ， 这 两 个 特征 都 有 利于 提高 在 光斑 照射 期 间 的 光合 有 效 性 和 光斑 后 CO; 的 同化 作用 
(Pearcy, 1990). 


四 、 林 下 植物 对 光斑 的 利用 


1. 光合 诱导 及 维持 

在 散射 光照 射 下 ， 林 下 植物 可 以 进行 微弱 的 光合 合成 。 受 光斑 照射 时 ， 林 下 植物 为 了 有 
效 地 利用 光斑 照射 期 间 的 光 能 进行 光合 作用 ， 需 将 其 叶片 的 光合 速率 从 一 个 低 水 平 提高 到 一 
个 较 高 水 平 ， 这 个 过 程 涉及 到 增 大 气孔 导 度 和 光合 酶 的 激活 ， 称 为 光合 诱导 (photosynthetic 
induction)。 光 斑 过 后 的 短 时 间 内 ， 林 下 植物 往往 还 能 在 较 高 光合 速率 下 进行 短 时 间 的 光合 
合成 ， 称 为 光 后 合成 (post-illumination CO, fixation) 。 光 斑 过 后 ， 林 下 植物 往往 可 以 维持 其 
光合 诱导 状态 相当 长 一 段 时 间 ， 此 间 一 旦 受 光 ， 叶 片 可 以 迅速 恢复 光合 作用 。 光 合 诱导 的 均 
失 是 渐进 的 ， 缓 慢 的 。 丧 失 全 部 光合 诱导 约 需 1 个 小 时 或 更 长 时 间 。 在 弱 光 下 ， 光 合 诱导 的 
维持 ， 有 利于 下 一 个 光斑 到 来 时 ， 植 物 能 很 快 地 利用 其 间 的 光 能 进行 光合 合成 。 实 际 上 在 和 白 
天 相当 长 的 一 部 分 时 间 内 ， 林 下 植物 都 处 于 一 定 水 平 的 光合 激活 状态 。 如 果 每 次 光斑 持续 的 
时 间 短 ， 且 光斑 前 后 相隔 的 时 间 短 ,植物 对 光斑 的 光 能 利用 效率 就 高 (Chazdon 和 Pearcy, 
1986; Tang 等 ，1994) 。 光 合 诱导 的 快慢 及 其 维持 ， 很 大 程度 上 影响 植物 对 光斑 的 光 能 利用 
能 力 。 

为 了 对 比 不 同 植物 光合 诱导 的 快慢 和 光合 诱导 维持 能 力 ， 研 究 人 员 事 先 对 要 测试 的 植物 
进行 人 为 遮 荫 两 个 小 时 以 上 ， 然 后 用 人 工 光 源 连续 照射 测试 植物 ， 同 时 测定 该 植物 叶片 的 光 
合 速 率 、 气 孔 导 度 的 变化 。 当 光合 速率 上 升 到 一 个 稳定 状态 ， 不 再 继续 增 大 时 ， 则 该 呈 片 到 
达 了 光合 全 激活 状态 。 此 时 熄灭 人 工 光 源 ， 又 对 植物 遮 萌 ， 每 隔 一 段 时 间 后 (5$ 一 10 分 钟 )， 
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对 该 叶片 照 光 30~ 60 秒 钟 ， 测 定 此 时 的 光合 速率 ， 以 分 析 光 合 诱导 的 维持 水 平 5 为 了 避免 
水 分 胁迫 的 影响 ， 光 合 诱导 的 试验 需 在 湿 季 土壤 湿润 时 进行 。 人 工 光 源 的 光 强 应 接近 或 稍 高 
于 测试 植物 的 光 饱 和 点 。 为 了 防止 叶 温 升 高 ， 人 工 光 源 需 进行 热 过 滤 。 光 合 诱导 测定 过 程 
中 ， 应 保持 光合 仪 叶 室内 空气 的 状况 如 湿度 、CO; 浓度 尽 可 能 与 测试 植物 周围 的 空气 状况 一 
x. | 
光合 诱导 响应 曲线 可 归纳 为 三 种 类 型 : 指数 曲线 型 (诱导 较 快 )，S 曲线 型 (诱导 慢 ) 
和 这 两 者 的 中 间 型 一 一 先 快 后 慢 型 (图 2)。 有 些 植物 在 光合 诱导 过 程 中 气孔 导 度 的 增加 量 
现 几 个 峰值 (Zipperlen 和 Press，1997) 。 光 合 诱导 的 速率 及 维持 因 植物 的 习性 、 季 和 和 一 天 
中 时 间 的 不 同 而 有 较 大 差异 。 先 锋 树 种 光合 诱导 较 快 (Poorter 和 Oberbauer，1993)， 耐 荫 
树种 比 喜 光 树 种 需 更 长 的 光合 诱导 时 间 (Kppers 等 ，1996)。 但 是 ， 有 些 耐 荫 植物 的 光合 诱 
导 也 比较 快 (ogren 和 Sundin, 1996; Valladares 等 ，1997)。 笔 者 本 大 在 文 莱 沙 地 雨林 的 研 
究 也 发 现 ， 龙 脑 香 科 耐 荫 的 Shorea pachyphylla 幼 树 光 合 诱导 很 快 ， 仅 需 工 5 分钟 和 .9 分 钟 
即 可 分 别 达 到 50% Al 90% 光 合 诱 导 (Cao 和 Booth, in press) ， 与 先锋 树种 的 情况 类 似 。 在 
We, 上 午 植物 对 光合 诱导 更 敏感 ， 下 午 同 一 植物 的 光合 诱导 需 更 长 时 间 ; 在 旱季 植物 的 光 
合 诱导 比 雨季 慢 得 多 ; 且 在 雨季 的 下 午 和 旱季 植物 光合 诱导 维持 的 时 间 也 较 短 《Poorter 和 
Oberbauer，1993; Allen 和 Pearcy, 2000 a，b) ， 这 主要 是 因为 雨季 的 下 午 和 旱季 植物 的 气 
孔 的 开张 度 较 低 。 光 合 诱导 的 速率 与 弱 光 下 植物 气孔 的 导 度 呈正 相关 〈6gren 和 Sundin, 
1996)。 一 般 说 来 ， 在 光合 诱导 的 过 程 中 ， 光 合 酶 的 激活 相对 较 快 ， 而 气孔 的 开张 较 慢 。 但 
是 ,气孔 一 巨 开 张 以 后 ， 闭 合 的 过 程 比 开 张 的 过 程 更 慢 (Pfitsch 和 Pearcy，1989b; .Tinoco- 
Ojanguren 和 Pearcy, 1992). Tinoco-Ojanguren 和 Pearcy (1993) 对 先锋 树种 Piper auritum 
Fil itt BA A HE AX Piper aequale 对 比 研 究 发 现 ， 后 者 光合 诱导 较 慢 是 由 于 其 在 光合 诱导 过 程 中 气 
孔 开张 较 慢 ， 而 两 者 光合 酶 激活 的 速率 类 似 。 

光合 诱导 的 快慢 与 叶 的 寿命 长 短 呈 负 相 关 。Kursar 和 Coley (1993) 对 巴拿马 热带 雨林 
8 种 耐 荫 植 物 的 研究 发 现 ， 叶 寿命 为 1 年 的 植物 光合 诱导 快 ， 约 需 1 分 钟 达 到 50% 光合 诱 
F, 3 至 6 分 钟 达 到 90% 光 合 诱导 。 而 叶 寿 命 为 4 一 5 年 生 植 物 则 需 3 OPP A 11 ~ 36 分 钟 分 
别 达 到 50% 和 90% 光 合 诱导 。 同 一 植物 的 老 叶 光合 诱导 会 比 新 叶 慢 ， 因 为 老 叶 的 气孔 开张 
速度 比 新 叶 的 慢 (5gren 和 Sundin，1996)， 同 时 老 叶 中 光合 酶 的 活性 可 能 也 较 新 叶 的 低 
(Kursar 和 Coley, 1993). 

大 多 数 植物 生长 在 林 窗 下 和 林 冠 下 的 个 体 所 需 的 光合 诱导 时 间 无 显著 差异 。 但 是 
Poorter 和 Oberbauer (1993) 却 发 现 顶 极 树种 Dipteryz panamensis 生长 在 林 下 的 个 体 比 生长 
在 光照 较 好 的 个 体 光 合 诱导 快 ， 笔 者 也 发 现 Dipterocarpus borneensis 有 类 似 的 情况 。 与 之 相 
反 ，Zipperlen 和 Press (1997) 4) Dryobalanops lanceolata 生长 在 光照 好 的 地 方 幼 树 光合 
诱导 较 快 。 

达到 全 光合 诱导 后 ， 大 多 数 植物 约 需 经 60 分 钟 或 更 长 时 间 黑 暗 才 会 完全 失去 光合 诱导 
(图 3)。 但 是 ， 也 有 些 植物 光合 诱导 丧失 相当 快 (Pfitsch 和 Pearcy，1989b)。 研 究 普遍 发 
现 ， 同 种 植物 林 荫 下 个 体 比 生长 在 林 窗 下 个 体 的 叶片 能 够 将 光合 诱导 维持 更 长 时 间 (A 4). 
这 会 使 得 林 下 植物 能 经 常 保 持 一 定 水 平 的 光合 诱导 状态 。 阳 生 植 物 的 叶片 光合 诱导 丧失 快 的 
原因 可 能 是 它们 RuBP 的 再 生 能 力 低 ， 而 不 是 它们 光合 酶 活性 丧失 得 快 或 气孔 关闭 得 快 
(Tinoco-Ojanuren 和 Pearcy, 1993). 
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图 2 龙 脑 香 科 三 个 树种 林 下 幼 树 的 叶片 光合 诱导 曲线 
Shorea pachyphylla (SP; 诱导 快 )，Hotpea pentanervia (HP; 先 快 后 慢 ) 和 Dipterocarpus borneensis (DB, 诱导 慢 )， 
图 2-4 源 于 Cao 和 Booth (in press) 

2. 光斑 引起 的 胁迫 

光斑 的 光 强 可 能 比 林 下 散射 光 高 几 十 乃至 百倍 以 上 。 光 斑 照 射 时 ， 使 林 下 植物 的 叶 温 迅 
速 升 高 ， 可 高 达 8 一 207C 。 叶 温 高 可 使 叶 组 织 灼伤 、 坏 死 。 叶 温 升 高 使 蒸腾 加 快 ， 导 致 植物 
水 势 迅速 下 降 ， 可 使 植物 遭受 暂时 性 水 分 亏 缺 (Pearcy，1990)。 林 下 植物 光 饱 和 点 低 
(Bijarkman，1981) ， 强 光 可 使 其 光合 系统 的 光化学 转化 效率 降低 ， 产 生 光 抑制 〈photoinhibi- 
tion) ， 导 致 植物 的 最 大 光合 速率 和 光量 子 产 量 (quantum yield) 降低 。 光 抑制 的 原初 作用 部 
位 主要 在 光 系 统 II (PSU; 见 张 守 仁 和 高 荣 尝 ，1999)。Powles 和 Bjorkman (1981) 利用 叶 
绿 素 低 温 荧光 光谱 测定 发 现 红 杉 林 下 植物 在 长 时 间 的 光斑 照射 下 (20 分 钟 和 SO 分 钟 ) ADE 
抑制 现象 。 为 了 避免 光 抑 制 ， 该 林 下 的 俄勒冈 酥 浆 草 ( Oxalis oregona) 在 强 光 照射 时 叶片 
垂下 来 ， 而 邻近 的 延 龄 草 (Trillium ovatum) 叶子 不 能 进行 保护 性 运动 ， 强 光斑 之 后 其 叶 
绿 素 可 变 荧 光 (Fu) 降低 40% ， 意 味 着 叶片 的 PSI 的 光化学 效率 降低 。 热 带 和 森林 中 有 些 植 
物 的 叶 或 叶 背 、 有 些 植 物 的 嫩 梢 嫩 叶 是 紫红 色 的 ， 这 是 因为 这 些 叶 片 中 含有 较 多 花 青 素 苷 
(anthocyanins) 的 缘故 (Gould 等 ，1995)。 花 青 素 苷 与 叶绿素 2 HRWEHES, HRMS 
RAE, (PSI 免 受 强 光 的 伤害 。 总 的 说 来 ， 由 于 大 部 分 光斑 照射 的 时 间 都 很 短 ， 并 且 暗 
光 期 间 光 合 系统 的 修复 可 以 防止 光 抑 制 所 引起 的 累积 效益 ， 因 此 ， 光 斑 导 致 的 光 抑 制 的 效益 
很 可 能 是 微小 的 (Pearcy，1990)。 随 便 提 一 下 ， 叶 绿 素 菊 光 计 (特别 是 调制 ) 可 以 快速 、 
无 损伤 地 探测 叶片 光合 机 构 的 功能 〈 林 世 青 等 ，1992) ， 正 被 广泛 用 于 植物 胁迫 生理 的 研究 。 

3. 光斑 对 于 林 下 植物 光合 产物 的 获得 、 生 长 和 生殖 的 重要 性 

根据 单 日 测量 的 估算 ， 热 带 和 温带 森林 林 下 植物 约 32% ~65% 的 光合 产物 是 因 光 斑 照 
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图 4 龙 脑 香 科 五 个 树种 的 幼 树叶 片 达到 全 光合 诱导 后 在 暗 光 下 10D (A) 和 30 分 钟 (B) 时 的 光合 
诱导 状态 

黑 柱 和 白 柱 分 别 表示 林 荫 下 和 林内 小 路 边 样本 的 平均 值 ， 柱 上 方 的 须 线 表示 标准 差 。 小 图 中 同一 树种 柱 上 方 具 相同 学 
母 表示 其 两 个 平均 值 差 异 不 显著 〈 忆 >0.5)。 五 个 树种 分 别 是 Cotylelobium burckii (CB), Dipterocarpus borneensis 
(DB), Hopea pentanervia (HP), Shorea multiflora (SM) 和 Shorea pachyphylla (SP) 

SY mt 4 Oh (Bjorkman , 1972; Chazdon, 1986; Pearcy, 1987; Pearcy 和 Calkin, 1983; 
Pfitsh 和 Pearcy，1989a) ， 这 包括 光斑 照射 时 的 直接 合成 、 光 后 合成 和 光合 诱导 效应 。 在 林 
下 全 天 (AA) 连续 测定 叶片 的 光合 速率 及 其 所 接受 的 光 能 量 ， 就 可 以 算出 该 叶片 当天 因 光 
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斑 照 射 所 合成 的 光合 产物 。 红 杉林 下 的 草本 植物 二 色 和 尚 菜 ( Adenocaulon bicolor) 的 全 天 
光合 合成 产量 与 全 天 的 光斑 的 总 光量 呈 强 相关 (Pfitsh 和 Pearcy，1989a)。 阔 叶 混 交 林 下 的 
糖 械 (Acer saccharum) 的 幼苗 ， 在 夏天 全 天 的 光合 产物 约 3$5% 是 因 光 斑 照 射 而 合成 的 。 

Pearcy 和 Pfitsh (1995) 应 用 叶 组 织 的 稳定 性 同位 素 ”C 的 比值 来 估算 林 下 植物 对 光斑 
的 长 期 利用 效益 。 光 斑 照 射 时 , 叶 内 胞 间 CO, 压力 与 大 气 的 CO, 压力 比值 降低 、 这 是 由 于 光 
斑 照 射 引起 碳 代谢 的 速率 提高 ,而 气孔 的 开张 却 相对 淆 后 。 这 种 情况 促进 光合 羧 化 酶 对 …C 
的 同化 ,利用 ”CC 比值 可 以 反映 植物 因 光 斑 照 射 所 固定 的 碳 的 比率 。 他 们 发 现 红 杉林 下 二 色 
Fil fed SEAT PC 比值 随 个 体 受 光斑 照射 的 日 总 量 的 增加 而 增高 ,再 根据 测 得 的 在 光斑 期 间 和 
瞳 光 期 间 叶 片 胞 间 相 对 于 大 气 的 CO, 压力 比 , 他 们 推算 林 下 二 色 和 尚 菜 的 生物 量 产量 约 
9.1% 一 46% 是 因 光 斑 照 射 合成 的 , 因 植 株 受 光斑 照射 的 总 量 的 差异 而 不 同 。 

许多 植物 的 生长 、 立 苗 和 生殖 受 光 斑 照 射 得 到 促进 。 在 墨西哥 热带 雨林 下 ， 两 种 胡椒 属 
树种 Piper auritum 和 Piper umbellatum 的 种 子 萌发 受 光 斑 照 射 时 间 长 的 种 子 萌发 率 高 
(Orozco-Segovia，1986; in Chazdon，1988)， 当 然 此 处 光 的 红 光 与 远 红 外 光 的 比例 也 较 高 。 
但 是 ， 大 部 分 耐 荫 的 林 下 植物 的 种 子 可 在 散射 光 下 萌芽 (Angevine 和 Chabot，1979)。 夏 威 
RRA AK OR AY Euphorbia forbesii 和 Claoxylon scandwicense 的 幼苗 的 相对 生长 率 与 潜在 
受 光 斑 照 射 的 日 总 量 呈 线性 正 相 关 。 对 美国 东部 落叶 阔 叶 林 下 的 Aster acuminatus 研究 发 
现 ， 该 植物 的 平均 个 体 大 小 和 性 生殖 的 投资 与 其 所 受 光 照 水 平 呈 显著 相关 (Pitelka 等 ， 
1980) 。 Arnica cordifolia 无 性 分 株 的 有 性 和 无 性 生殖 的 投资 量 都 是 受 光 斑 多 的 个 体高 
(Young, 1983). Pfitsh 和 Pearcy (1992) 在 红 杉 林 下 对 二 色 和 尚 菜 用 挡 光 板 和 遮挡 掉 光 坎 ， 
而 使 之 散射 光 的 光量 不 受 影响 。 第 二 年 该 植物 的 个 体 比 对 照 小 50% ， 其 生殖 器 官 的 生物 量 
比 对 照 小 83% 。 

因 植 物 生 态 习 性 、 生 理 特 征 不 一 样 ， 它 们 对 光斑 的 利用 能 力也 不 一 样 。Watling 等 人 
(1997) 对 澳大利亚 四 种 雨林 植物 的 幼苗 在 试验 条 件 下 ， 给 它们 施 以 同样 总 量 的 光照 ， 但 是 
一 种 是 变动 的 光 ， 模 拟 光 斑 ， 另 一 种 是 不 变 的 光 。 发 现 不 同 植物 对 这 两 种 光 处 理 有 不 同 的 响 
应 。 属 于 林 下 成 份 的 Micromelum minutum 长 在 变动 光 条 件 下 的 幼苗 的 生物 量 比 在 不 变 光 
下 显著 大 。 而 另 一 种 林 下 成 份 Aiocasia macrorrhiza 及 上 先锋 植物 Omalanthus novo-guinensis 
的 生长 在 变动 光 下 的 幼苗 生物 量 却 比 不 变 光 下 的 小 。 耐 随 的 .Diploglottzs diphyllostegia 在 这 
两 种 光 下 的 幼苗 的 生物 量 却 无 显著 差异 。Sims 和 Pearcy (1993) 对 Alocasia macrozrrhiza 进 
行 光 总 量 相同 的 三 种 光 处 理 : 不 变动 光 、 长 时 间 光 斑 (10~ 20 分 钟 ) 和 短 时 间 光 斑 (7 秒 
钟 ) ， 也 发 现 该 植物 生长 在 不 变 光 下 的 生长 量 最 大 、 短 时 间 光 斑 下 的 次 之 ， 而 长 时 间 光 斑 条 
件 下 的 生长 量 最 小 。 他 们 认为 可 能 是 该 植物 需 较 长 的 光合 诱导 时 间 使 之 不 能 有 效 地 利用 光斑 
的 光 能 。 


五 、 以 后 的 研究 


光斑 对 于 林 下 植物 的 生长 、 形 态 发 育 以 及 生殖 具有 重要 意义 。 植 物 可 在 细胞 、 器 官 力 至 
整体 不 同 级 水 平 对 光斑 作出 响应 。 因 生态 特性 、 生 理 特 征 、 形 态 特 征 、 生 活 史 、 进 化 历史 等 
的 差异 ， 植 物 对 光斑 的 响应 、 利 用 能 力 则 不 一 样 。 对 于 林 下 光斑 的 特性 、 植 物 对 光斑 的 啊 应 
和 利用 的 研究 ， 总 的 来 说 资料 还 不 多 ， 许 多 问题 还 没有 和 弄 清楚 ， 有 些 研究 结果 甚至 相互 天 
导 。Chazdon (1988) 十 年 前 提出 的 有 关 光 斑 的 研究 方向 ， 笔 者 认为 至 今 仍 基本 适用 。 人 参考 
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她 的 意见 ， 结 合 本 人 自己 的 见解 ;对 以 后 有 关 光 斑 的 研究 提出 如 下 几 点 看 法 5 

(1) 许多 不 同类 型 的 森林 ,不 同 演 蔡 阶段 的 森林 林 下 光斑 特性 ， 以 及 林 下 光环 境 的 季节 
变化 ， 还 很 缺乏 资料 ， 需 要 开展 研究 ; 

(2) 植物 对 光斑 的 响应 研究 ， 包括 叶片 的 解剖 特征 、 叶 片 的 运动 。 角度 的 调整 。 树冠 的 
构 型 ， 并 且 要 考虑 光 质 的 影响 ; 

(3) 在 自然 条 件 下 影响 植物 对 光 班 利用 的 限制 因素 还 研究 得 很 少 。 这 些 限 制 因素 可 能 
A: 植物 的 光合 诱导 慢 以 及 光合 诱导 维持 的 时 间 短 ， 光 斑 引 起 的 胁迫 如 叶 温 升 高 过 快 ;〗 而 造 
成 对 叶 组 织 的 伤害 ， 短 时 间 水 分 气 缺 以 及 光合 抑制 以 及 季节 性 干旱 对 于 植物 对 光斑 利用 能 力 
的 影响 可 在 不 同 季节 不 同 天 气 条 件 下 在 野外 连续 测定 林 下 光照 、 植 物 的 光合 速率 AILS 
度 、 叶 片 温 度 、 植 物 水 势 的 日 进程 ; 

- (4) 植物 光合 诱导 快慢 的 机 理 研 究 还 很 缺乏 ; 

(5) 为 了 分 析 光 斑 对 林 下 植物 生长 、 生 殖 的 影响 ， 像 Pfitsch 和 Pearcy (1992) 那样 在 
林 下 大 为 挡 掉 光斑 ， 对 比 受 光 斑 照 射 和 只 受 散射 光照 射 的 植物 在 生长 、 生 殖 、 甚 至 形态 、 生 
物 量 分 配 的 差异 是 很 有 意义 的 。 也 可 在 实验 条 件 焉 ， 人 工 模拟 光 斑 和 不 变 光 如 Tang 等 ， 
1994; Watling 等 ,1997)， 对 比 植物 在 生理 、 形 态 、 生 长 等 方面 的 响应 ; 

(6) 由 于 影响 植物 对 光斑 利用 能 力 受 环境 变动 性 、 植 物 内 在 因素 等 复杂 性 的 影响 寺 将 野 
外 和 实验 测 得 的 成 果 综 合 起 来 进行 数学 本 拟 将 可 能 获得 更 深刻 的 认识 。 
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大 气 二 氧化 碳 浓度 升 高 与 其 他 环境 因素 
对 植物 结构 与 功能 的 交互 影响 
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摘要 20 世纪 90 年 代 植 物 生 态 学 对 大 气 CO, 浓度 升 高 的 研究 强调 CO, 与 其 他 环境 因子 的 交 
互 作 用 。 本 文 简 要 回顾 CO,， 与 土壤 营养 元 素 (主要 是 氨 ) 、CO,， 与 水 分 、CO,， 与 大 气 臭 氧 与 
紫外 辐射 对 植物 个 体重 要 生理 生长 过 程 与 功能 的 交互 作用 ， 并 对 CO, 研究 的 实验 方法 、 手 
段 、 策 略 及 趋势 做 了 扼要 曾 述 。CO, 与 土壤 元 素 的 交互 作用 之 一 是 CO; 浓度 升 高 对 植物 生 
长 的 促进 作用 随 土 壤 营 养 元 素 状况 而 异 。 在 土壤 贫 将 的 条 件 下 ，CO? 浓度 升 高 对 植物 生长 无 
促进 作用 。 生 长 在 同一 生态 系统 的 植物 种 对 CO, 的 反应 不 同 。 目前 对 CO, 与 水 分 交互 作用 
芍 认 识 主要 是 叶 气 孔 对 水 与 CO, 反应 机 制 的 数量 化 描述 。 现 有 的 理论 分 析 表 明 植 物 水 分 利 
用 率 与 CO,; 浓度 升 高 呈 1:1 线性 增长 。 但 目前 的 实验 结果 与 这 一 理论 分 析 不 完全 吻合 。 计 
算 机 模拟 模型 已 广泛 应 用 于 CO, 的 研究 。 本 文 概 述 了 光合 作用 对 CO 浓度 的 反应 及 尺度 转 
换 方 面 的 进展 。 总 之 ， 多 种 环境 因子 与 CO; 升 高 对 植物 的 交互 作用 应 是 今后 研究 的 重点 之 
一 。 建 议 国家 自然 科学 基金 委 在 全 国 范围 内 有 系统 地 选择 代表 性 植物 群落 或 生态 系统 在 生态 
系统 水 平 上 进行 长 期 定位 的 综合 研究 ， 包 括 所 有 生物 层次 、 生 态 系统 食物 链 中 的 生物 成 员 及 
土壤 、 微 生物 。 


Abstract Miao S.!,Y. Luo*, Y. Liu’, and D. Hui’ ( Everglades System Research Division, 
South Florida Water Management District, West Palm Beach, FL 33406, USA. “Department of 
Botany and Microbiology, University of Oklahoma, Norman, OK 73019, USA. “Southwest Chi- 
na Normal University, Beipei, Chongqing, China). Interactive Effects of Atmospheric CO, En- 
richment and Other Environmental Stresses on the Structure and Function of Plants. Recent stud- 
ies on the effects of atmospheric elevated CO) in plant ecology emphasize the interactions between 
CO, enrichment and other environmental stresses. The present chapter briefly reviews the interac- 
tive effects between @) CO, and soil nutrients (particularly nitrogen), @CO, and water and @ 
CO, and atmospheric O; and solar ultraviolet radiation on physiological and growth processes. 
This chapter summarizes experimental design, techniques, strategies, and future directions of 
CO, studies. The effects of CO, enrichment on plant growth were largely dependent on soil nutri- 
ent availability. In the infertile soil, plant growth was not enhanced by CO, enrichment. Species 
growing in the same ecosystem respond to CO, enrichment differently. Understanding of the in- 
teractions between elevated CO, and water largely lies on quantitative descriptions of the mecha- 
nisms of stomatal responses to water and CO,. Theoretic analysis showed that plant water use ef- 
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ficiency increased linearly with CO; concentration at a 1:1 ratio. However, current experimental 
results did not support this hypothesis. Computer simulation and modeling facilitate CO} studies, 
in particular, photosynthetic responses to CO; concentrations and scaling physiological- and/or in- 
dividual level studies up to populations, communities, and ecosystems. Overall, ecosystem ap- 
proach studying complex effects of CO, enrichment and multiple environmental stresses should be 
emphasized in future. Cross-geological boundary, representative plant communities or ecosystems 
may be selected to conduct nationwide, long-term, and comprehensive studies at many levels of 


biological organizations. 
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20 世纪 70 年 代 开 始 ， 植 物 生 态 学 就 比较 系统 地 研究 了 大 气 CO, 浓度 升 高 对 植物 结构 与 
功能 的 影响 ， 并 取得 大 量 成 果 。 本 章 主 要 概述 20 世纪 90 年 代 以 来 该 领域 的 进展 与 重要 成 
果 。 内 容 包括 6 部 分 : 前 言 ，CO, 浓度 升 高 与 土壤 营养 元 素 的 交互 作用 ， 与 水 分 逆境 的 交互 
作用 ， 与 大 气 臭 氧 和 紫外 辐射 的 交互 作用 ， 用 计算 机 模拟 、 模 型 手段 预测 高 CO. 浓度 对 全 
球 植 被 、 生 态 系 统 及 全 球 碳 平衡 的 影响 及 结语 。 前 言 主 要 概述 植物 生态 学 对 CO, 浓度 升 高 
的 研究 过 程 及 重要 结论 。 研 究 过 程 包括 研究 策略 和 手段 。 从 20 世纪 70 年 代 到 20 世纪 90 年 
代 ， 植 物 生 态 学 对 CO, 研究 的 一 个 明显 特点 是 经 历 了 一 个 以 单 因 子 (CO,) 为 主 的 研究 到 强 
调 多 因子 交互 作用 的 过 程 ， 即 经 历 了 以 研究 CO. 直接 效应 为 主 ， 到 研究 CO, 与 其 他 逆境 因 
子 间 的 相互 作用 的 过 程 ; 也 即 在 不 同 环境 条 件 下 ， 研 究 CO, 对 植物 结构 与 功能 的 直接 与 间 
接 效应 。20 世纪 80 年 代 前 的 多 数 研究 VCO. 单 因 子 实 验 设计 为 主 ， 实 验 植物 一 般 生 长 在 
最 适 水 、 肥 、 温 条 件 下 ， 接 受 不 同 的 CO, 浓度 处 理 。 实 验 植 物 多 为 农业 栽培 植物 与 园林 经 
济 作物 。 当 时 的 研究 也 有 一 些 野 生 植 物 ， 但 多 以 草本 为 主 。 不 管 是 农业 栽培 作物 ， 还 是 园林 
经 济 植物 ， 作 为 研究 的 对 象 ， 都 是 生长 在 最 适 条 件 下 的 。 研 究 结 果 发 现 CO, 浓度 升 高 对 这 ” 
些 作物 都 具 “ 施 肥 ” 正 效应 ， 即 CO, 浓度 增高 ， 植 物 光合 作用 加 强 ， 植 物 的 生长 和 产量 增 
加 。 这 种 正 效 应 就 类 似 于 施肥 增加 农作物 产量 。 因 此 ， 一 部 分 研究 者 认为 ， 大 气 CO, 浓度 
增高 对 植物 生长 不 一 定 是 坏事 。 

20 世纪 80 年 代 后 期 至 90 年 代 初 期 ， 越 来 越 多 的 研究 者 意识 到 研究 高 CO, 浓度 在 逆境 
条 件 下 对 植物 结构 与 功能 影响 的 重要 性 (Fajer 等 ，1989; Luo 和 Mooney，1999)。 其 重要 
的 原因 是 人 类 对 自然 界 的 干扰 而 引起 的 全 球 气候 变化 ,不 仅仅 导致 大 气 CO, 浓度 升 高 ， 而 
且 导 致 其 他 环境 因素 和 环境 资源 的 变化 以 及 环境 质量 的 恶化 。 环 境 资源 与 环境 质量 的 变化 随 
国家 、 地 区 而 异 。 如 一 些 国家 或 地 区 ， 大 气 氮 (N) 沉积 增加 ， HRN 富 营 养 化 ; 另 一 些 国 
家 或 地 区 因 森 林 砍 伐 ， 自 然 植被 破坏 、 水 土 流 失 、 土 壤 贫 靖 ; PH KZ ME, 
一 些 地 区 枯 水 和 干旱 ; 一 些 地 区 的 工业 三 废 与 汽车 尾气 污染 ， 造 成 大 气 对 流 层 的 臭氧 增加 ， 全 
RGA, RAW RIE EF, BRIER); 大 气 平 流 层 臭 所 的 破坏 而 引起 的 紫 
外 辐射 升 高 等 等 。 这 些 与 全 球 大 气 CO; 升 高 同时 出 现 的 逆境 ， 使 得 研究 者 们 意识 到 研究 大 
气 高 CO, 浓度 对 植物 结构 与 功能 的 影响 绝 不 能 仅 是 最 适 植物 生长 条 件 下 进行 。 在 最 适 条 件 
下 ， 高 CO, 浓度 对 植物 结构 与 功能 的 正 效应 不 能 代表 在 逆境 条 件 下 高 CO, 浓度 对 植物 的 影 
响 。 不 能 用 高 CO. 浓度 在 最 适 植物 生长 条 件 下 的 结果 来 预测 其 在 逆境 下 的 结果 。 高 CO， 浓 
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逆境 因子 对 植物 的 影响 。 反 之 ， 其 他 逆境 因子 也 可 能 增高 或 减缓 高 CO, 浓度 对 植物 的 影响 
(Luo 等 ，1999a) 。 

20 世纪 80 年 代 末 90 年 代 初 ,植物 生态 学 CO, 研究 的 另 一 个 明显 特点 是 实验 手段 与 计 
算 机 模拟 、 模 型 相 结 合 ， 实 验 生 态 学 家 与 模型 生态 学 者 合作 ， 也 有 部 分 实验 生态 学 家 自身 进 
行 模拟 、 模 型 的 研究 。CO, 研究 的 如 此 转变 ， 一 方面 是 由 于 计算 机 模型 研究 本 身 的 发 展 ， 涂 
透 到 各 个 研究 领域 ; 另 一 方面 是 因为 CO, 研究 的 特殊 性 ， 如 控制 CO. 浓度 的 技术 要 求 与 研 
究 经 费 的 局 限 性 ， 不 可 能 大 规模 地 进行 CO, 的 实验 研究 。 与 此 相关 ，CO, 研究 的 手段 与 水 
平 也 有 一 个 逐步 提高 的 过 程 。20 世纪 70 年 代 早 期 CO, 研究 多 用 小 规模 的 生长 箱 (growth 
chamber) 。 一 般 的 实验 设计 是 两 个 生长 箱 ， 一 个 为 现在 的 大 气 CO, 浓度 (350ppm, WE K 
为 低 CO, 浓度 ) ， 一 个 为 高 于 现在 大 气 CO, 浓度 一 倍 的 浓度 (700ppm， 以 下 称 为 高 CO, 浓 
度 )。 由 于 设备 、 经 费 限 制 ， 这 时 期 的 研究 一 般 没 有 真正 的 重复 ， 实 验 时 间 较 短 ， 实 验 植 物 
BARR. 20 世纪 80 年 代 后 期 ， 许 多 研究 者 意识 到 CO, 浓度 研究 缺乏 统计 上 真正 重复 的 风 
病 ， 强 调 重 复 的 重要 性 。 以 后 CO, 研究 一 般 设 置 至 少 2 个 重复 。 此 外 ， 研 究 者 还 意识 到 研 
究 CO, 对 植物 长 期 影响 的 重要 性 ， 很 多 重要 的 生理 生态 问题 有 待 于 较 长 期 的 实验 结果 来 回 
答 。 例 如 ， 短 期 的 高 CO, 浓度 对 植物 的 “施肥 ”作用 会 持续 多 长 时 间 ? 当 植 物 适 应 了 高 
CO, 浓度 环境 后 ， 这 种 正 的 施肥 效应 是 否 还 存在 ? 因此 ，20 世纪 80 年 代 后 期 的 研究 一 般 时 
间 较 长 。 如 草本 植物 的 实验 一 般 是 一 个 完整 的 生活 周期 ， 乔 木 植 物 也 至 少 一 年 以 上 ， 有 的 连 
续 三 四 年 。20 世纪 80 年 代 后 期 的 研究 不 仅 注意 重复 、 实 验 期 较 长 ， 而 且 实 验 规模 也 增 大 。 
这 时 有 了 野外 的 开 顶 箱 (field open top chamber)。 如 以 Drake 等 为 首 在 Chesapeake 海 湾 用 这 
种 开 项 箱 研 究 海湾 湿地 植被 对 高 CO, 浓度 的 反应 (Drake 等 ，1996)。 这 种 野外 开 项 箱 使 得 
CO, 的 研究 比较 接近 于 自然 状况 ， 较 便于 研究 自然 条 件 下 生长 的 植物 。 到 20 世纪 90 年 代 中 
期 ，CO, 研究 扩大 到 对 群落 、 4 AS 系统 的 水 平 。 美 国 能 源 部 重点 研究 的 几 个 代表 性 的 生态 系 
统 ， 北 从 阿拉 斯 加 的 冻 原生 态 系统 ， 温带 地 区 Duke 大 学 的 松林 生态 系统 ， 南 到 刚果 的 热 市 
雨林 生态 系统 ， 中 部 的 草原 和 西部 的 沙漠 。 另 外 ， 研 究 的 技术 也 从 野外 的 生长 箱 逐 步 改 为 用 
CO, 浓度 自由 气体 升 高 技术 (Free-Air CO，Enrichment，FACE)。 这 种 技术 是 目前 世界 上 研 
究 植 物 和 生态 系统 对 CO, 反应 的 最 新 技术 (Hendrey 等 ，1999)。 它 一 方面 消除 了 生长 箱 可 
能 造成 的 人 为 环境 变化 ， 另 一 方面 提供 了 面积 更 大 的 实验 区 ， 因 而 使 研究 个 体 、 群 体 、 群 落 


和 生态 系统 过 程 变 为 现实 。 
由 于 研究 手段 的 提高 ， 相 应 地 研究 水 平 也 不 断 提高 。 从 早期 对 组 织 器 官 (主要 是 叶片 ) 
水 平 的 研究 ， 发 展 到 对 个 体 、 群 体 、 群 落 及 生态 系统 水 平 的 研究 ; 从 多 为 对 植物 地 上 部 分 的 


研究 ， 发 展 到 对 地 下 根系 及 植物 个 体 的 整体 研究 。 这 些 研 究 涉 及 植物 生态 学 学 科 的 众多 领 
域 ， 如 生理 生化 、 生 态 、 遗 传 、 物 种 进化 、 物 种 多 样 性 、 生 物 的 变异 演化 、 基 因 型 、 生 态 
型 、 和 群落 的 演 替 及 生产 力 等 。 

计算 机 模拟 、 模 型 综合 现 有 获得 的 在 组 织 、 器 官 、 个 体 水 平 上 的 数据 ， 及 其 对 各 种 生态 
系统 的 认识 ， 去 预测 群体 、 和 群落、 生态 系统 及 景 观 水 平 上 的 各 种 综合 变化 。 在 过 去 的 20 多 
年 的 研究 中 ， 计 算 机 模型 模拟 研究 光合 作用 对 CO, 浓度 的 反应 较 多 。 模 拟 研究 的 重点 在 于 
解释 和 预测 在 高 CO, 条 件 下 光合 能 力 的 变化 。 在 呼吸 作用 、 光 合 产物 分 配方 面 的 模拟 研究 
进展 不 大 〈Luo 等 ，1999b)。 模 型 模拟 研究 较 多 的 另 一 个 领域 是 在 CO, RES IAD AR FP 
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素 和 生态 系统 内 营养 元 素 间 的 交互 作用 。 在 植物 对 CO; 反应 的 研究 领域 的 另 一 挑战 是 ， 如 
何 把 实验 室 与 田间 实验 结果 通过 变换 尺度 的 研究 推广 到 地 区 性 或 全 球 范围 的 大 尺度 土 。Luo 
等 (1996b) 提出 用 不 变量 方程 估计 全 球 陆地 植被 吸收 空气 中 多 余 碳 素 的 精确 度 。 此 方法 为 
目前 全 球 CO, 计算 机 模拟 模型 研究 中 的 较 好 方法 之 一 。Luo 等 (1999b) AMT 20 多 年 植物 
生态 学 对 CO, 的 研究 指出 ， 模 型 学 家 应 在 CO, 研究 中 发 挥 更 大 的 作用 。 


二 、 大 气 CO, 浓度 升 高 与 土壤 营养 元 素 间 的 交互 作用 


20 世纪 90 年 代 初期 ， 由 于 全 球 气 候 变 化 ， 生 态 学 研究 大 气 高 CO, 浓度 对 植物 个 体 影 
响 ， 重 点 放 在 CO, 与 逆境 因素 的 交互 作用 上 。CO, 与 逆境 因素 的 交互 作用 的 研究 ， 主 要 集 
中 在 两 个 相互 制约 的 方面 : 一 是 逆境 因素 对 CO, 效应 的 调节 (moderate) (EA, 二 是 大 气 高 
CO, 浓度 对 逆境 因素 的 加 剧 或 缓冲 作用 (Luo 和 Mooney，1999)。 人 众所周知 ， 大 气 CO, 是 植 
物 光 合作 用 的 必需 元 素 ， 因 而 是 维持 地 球 上 各 种 生态 系统 结构 与 功能 的 最 重要 元 素 之 一 。 理 
论 上 ， 大 气 CO, 浓度 增高 ， 植 物 光 合 速率 也 相应 地 增高 。 可 是 植物 光合 作用 是 一 个 复杂 的 
生理 生化 过 程 ， 涉 及 植物 体内 的 各 种 代谢 机 制 和 功能 。CO, 与 光合 作用 和 其 他 生理 生长 过 程 
之 间 绝 不 只 是 存在 单一 的 正 相 关 关 系 。 究 其 主要 原因 ， 是 CO; 浓度 对 光合 作用 的 正 效 应 ， 
在 很 大 程度 上 取决 于 其 他 逆境 因素 的 状态 。 自 20 世纪 初期 ， 人 类 的 生产 、 生 活活 动 除了 造 
MAA CO, 浓度 的 升 高 外 ， 还 造成 大 气 及 土壤 营养 元 素 ， 特 别 是 N 的 巨大 变化 。 本 节 将 主 
要 总 结 大气 高 CO, 浓度 与 土壤 营养 元 素 、 特 别 是 N 之 间 的 交互 作用 。 

20 世纪 90 Ft CO, 研究 以 各 种 具 代 表 性 的 生态 系统 为 研究 对 象 。 不 同 的 生态 系统 有 不 
同 的 生物 组 成 、 不 同 的 环境 特点 、 不 同 的 结构 与 功能 ， 因 而 对 高 CO, 浓度 的 反应 也 应 不 同 。 
现 有 的 实验 成 果 表 明 ， 高 CO, 浓度 可 促进 农业 作物 和 经 济 栽培 作物 的 光合 能 力 ， 可 提高 
5S0% 左 右 ， 农 业 作 物 的 谷物 产量 平均 增高 31% (Fajer 和 Bazzazi，1992)。 必 须 指出 的 是 ， 
CO, 的 施肥 效应 必须 在 保证 作物 的 最 适 生 长 条 件 的 前 提 下 ， 即 充分 的 水 分 及 土壤 营养 元 素 5 
例如 ， 美 国 Chesapeake 海湾 湿地 生态 系统 具 丰 富 的 营养 元 素 。 高 CO, 浓度 促进 在 此 自然 生 
态 系统 中 的 湿地 植物 的 生长 ; 可 是 在 营养 元 素 贫 靖 的 Alaska 冻 原 生态 系统 ， 高 CO; 浓度 对 
冻 原 植物 的 正 效 应 却 逐 渐 降 低 乃 至 消失 。 生 长 在 美国 东北 的 温带 落叶 冰 叶 林 的 一 些 乔 木 树种 
(如 标 、 桦 、 枫 )， 对 高 CO, 浓度 的 正 反应 也 逐步 降低 (Bazzaz 等 ，1993)。 因 此 ， 高 CO, ve 
度 对 植物 生长 的 影响 极为 复杂 ， 牵 涉 到 生态 系统 的 基本 特征 如 植物 间 的 竞争 关系 。 高 CO， 
浓度 对 不 同 代谢 型 植物 的 影响 不 同 。 现 有 的 研究 一 致 认为 ， 高 COs RAE EMEC, 植物 的 光合 
作用 与 生长 ， 如 小 麦 、 水 稻 及 一 些 乔 木 树种 ; WE, CO, REWA C, 植物 光化学 途径 的 
植物 的 光合 作用 与 生长 影响 较 小 ， 如 包谷 、 甘 芒 等 。 因 为 C4, 植物 已 适应 体内 高 的 CO， 
浓度 。 

大 量 的 研究 指出 ， 高 CO; 浓度 对 植物 影响 的 另 一 重要 特点 是 因 物 种 而 异 。 生 长 在 同一 
生态 系统 ， 但 具 不 同 生 活 史 、 不 同 演 替 阶段 的 植物 对 CO, 的 反应 不 同 ， 甚 至 同 种 植物 因 种 
\ 的 不 同 也 会 对 高 CO, 作出 不 同 的 反应 (Miao，1995)。Bazzaz 和 Miao (1993) 研究 了 

O、N 与 光 三 个 因素 及 它们 的 相互 作用 对 新 英格兰 森林 常见 树种 生理 生长 的 影响 。 他 们 选 
rai 不 同 森 林 演 替 阶 段 的 6 PP OL AP, RE. A (Ash) 属 演 替 早期 阶段 的 
种 ， 不 耐 阴 ， 种 子 小 ; 红 标 、 黄 检 属 演 替 后 期 的 种 ， 耐 阴 ， 种 子 大 。 这 些 植物 的 幼苗 生长 在 
不 同 土壤 N 含量 (400 与 40kg ha xyr 1)、 不 同 光 照 强 度 〈 自 然 光 照 与 30% 自然 光照 ) 与 
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不 同 的 CO, 浓度 (350pL/L 5 700nL/L) 的 环境 条 件 下 ， 历 时 3 年 。3 年 内 ， 他 们 仔细 地 观 
测 了 植物 的 光合 、 生 长 、 生 物 量 分 配 及 形态 发 育 等 特征 ， 进 而 比较 了 长 期 与 短期 CO, 对 植 
物 的 影响 。 

第 一 年 的 实验 结果 表明 ，CO, SN, CO, 536, CO, 与 植物 种 都 有 显著 的 交互 作用 。 虽 
然 绝 大 多 数 处 理 都 观察 到 高 CO, 浓度 对 植物 的 正 效 应 ， 但 只 有 在 富 N 处 理 中 的 植物 ， 生 长 
的 增加 具 统 计 显 著 性 (图 1) 。 一 般 在 低 光 强 条 件 下 CO, 对 植物 生长 的 正 效 应 大 于 高 光 强 。 
CO, 对 生长 的 最 大 效应 是 在 低 光 强 与 高 N 处 理 的 植物 ， 而 最 低 的 CO, 效应 是 在 高 光 强 与 低 
N 处 理 的 植物 。 为 什么 CO, 对 植物 生长 的 正 效应 在 低 光 处 理 中 明显 ? 其 原理 首先 涉及 到 植 
物 的 光合 生物 化 学 原理 与 过 程 。 在 低 光 强 下 ，RuBP 羧 化 酶 的 合成 能 力 受 阻 ， 酶 的 含量 降 
低 。RuBP 羧 化 酶 的 合成 是 光合 作用 的 主要 限制 因素 (Sharkey，1985) ， 因 而 光合 作用 速率 
在 低 光 强 下 通常 降低 。 高 CO, RE RHE RuBP 羧 化 酶 的 合成 ， 从 而 补偿 在 低 光 强 下 RuBP 羚 
化 酶 对 光合 作用 的 限制 人 作用。 相反， 在 高 光 强 下 ， 通 常 Rubisco (1, 5 二 磷酸 氧化 / 羧 化 酶 ) 
是 光合 作用 的 主要 限制 因子 ， 长 期 的 高 CO. 浓度 会 导致 Rubisco 含量 下 降 ， 因 此 ， 在 高 光 强 
下 的 CO, 对 光合 作用 及 生长 的 正 效 应 低 于 在 低 光 强 的 效应 。 其 次 ， 生 长 在 高 光 下 的 植物 ， 
一 般 生 长 期 较 短 。CO, 溧 度 的 正 效 应 ， 因 植物 生长 期 缩短 而 减少 。 此 外 ， 高 CO, 浓度 本 身 
也 对 植物 生长 期 有 影响 ， 这 将 在 下 面 讨 论 。 总 之 ， 由 于 森林 生态 系统 土壤 营养 与 光 强 的 异 质 
性 ， 高 GE9., 浓度 与 这 些 因素 的 相关 性 ， 森 林 树 种 幼苗 的 更 新 格局 在 高 CO, 浓度 环境 下 会 发 
生变 化 。 | 

Bazzaz 和 Miao (1993) 第 一 年 的 实验 结果 还 证 明 ，CO, 浓度 的 正 效 应 随 植物 种 而 异 。 
演 替 早期 与 演 替 后 期 的 种 对 CO 、N 与 光 的 反应 不 同 。 在 高 N 处 理 中 ， 高 CO, 浓度 对 演 替 
BRA (one. HE. A) 的 生长 具 显 著 正 效应 。 在 低 光 处 理 中 ， 对 演 蔡 后 期 的 种 有 较 
大 的 正 效 应 。 即 CO, 与 N 较 大 地 促进 演 替 早期 种 的 生长 ， 而 CO, 与 光 则 较 大 地 促进 演 替 后 
期 种 的 生长 。 生 长 在 同一 生态 系统 的 树种 对 高 CO, 浓度 的 不 同 反应 ， 会 直接 影响 森林 生态 
系统 的 物种 组 成 及 物种 的 多 样 性 。 这 些 变 化 又 会 反 过 来 影响 森林 生态 系统 的 初级 生产 力 、 碳 
的 同化 与 积累 能 力 ， 最 终 影响 全 球 碳 循环 。 

在 高 CO, 浓度 条 件 下 ， 植 物 生 长 3 年 后 ， 虽 然 生 物 量 比 生 长 在 低 CO. 浓度 环境 的 生物 
量 高 ， 但 生物 量 的 增加 却 逐 年 降低 (图 2)， 这 说 明 高 CO, 浓度 植物 生长 量 的 增长 影响 ， 不 
是 长 期 持续 的 增长 。 其 他 很 多 研究 也 得 出 了 同样 的 结论 (如 ，Norby 等 ，1986; Diaz 等 ， 
1993)。 这 一 结论 对 于 制定 政策 的 政治 家 与 公众 认识 全 球 CO, 上 升 对 社会 及 自然 生态 系统 的 
影响 非常 重要 。 正 如 Fajer 和 Bazzaz (1992) 指出 ， 高 CO;, 浓度 对 自然 生态 系统 不 一 律 是 
“施肥 ”效应 。 前 言 已 指出 ， 早 期 的 CO, 研究 都 是 短期 的 ， 植 物 生 长 在 高 CO, 浓度 环境 中 ， 
有 一 初始 适应 期 (acclimation)。 在 初期 内 ， 植 物 光 合作 用 与 生长 多 表现 为 增高 ， 过 了 这 一 
适应 期 ， 植 物 适 应 了 高 CO. 浓度 环境 ， 增 加 速率 降低 。 目 前 还 不 很 清楚 具体 的 机 理 与 过 程 。 
可 能 有 以 下 两 方面 的 原因 。 首 先 ， 众 所 周知 ， 对 较 大 的 植物 而 言 ， 单 位 生物 量 的 生长 率 较 
低 ， 主 要 因为 较 高 的 呼吸 消耗 。 第 一 年 ， 植 物 在 高 CO. 浓度 环境 下 ， 生 长 迅速 ， 生 物 量 增 
加 ， 而 这 种 增加 的 生物 量 却 导 致 了 植物 单位 生长 量 生 长 率 的 降低 ， 生 物 量 的 积累 因而 降低 。 
另外 ， 高 CO, 浓度 对 植物 光合 叶片 与 非 光 合 组 织 分 配 的 影响 也 自然 导致 CO, 正 效应 的 逐步 
降低 。 叶 面积 比率 (leaf area ratio, LAR) 表示 植物 个 体 总 叶 面 积 率 与 总 生物 量 的 比例 ， 也 
即 光 合 与 非 光 合 组 织 生物 量 的 比率 。 植 物 个 体 发 育 过 程 中 ，LAR 逐步 降低 。 在 第 三 年 ， 生 
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植物 重量 为 165 KAHNE. AWHMADA MAIS in. GB, KR; Rm, 216K; Oak, ZB; Yb, WHE; Sm, 
RPK. HHA Bazzaz 等 (1993) 
长 在 高 CO, 环境 植物 中 的 LAR 下 降 得 比 在 低 CO, 环境 的 植物 快 。 高 CO; 浓度 影响 生物 量 对 
UR (OFA) 库 〈 储 存 器 官 ) 分 配 不 平衡 也 可 影响 正 效 应 的 降低 (Farrar 和 William, 1991). 
其 次 在 长 期 高 CO, 浓度 下 叶片 光合 能 力 随 时 间 而 下 降 也 直接 影响 生长 的 降低 (Sage 等 ， 
1989; Bowes, 1991). 

CO, 对 植物 结构 与 功能 影响 研究 还 集中 在 高 CO, 浓度 环境 中 ， 叶 片 光 合作 用 与 植物 个 
体 生 物 量 之 间 的 关系 ， 即 生长 与 生物 量 是 否 随 叶片 光合 速率 的 增加 而 增加 。 现 有 的 研 实 表 
明 ， 在 高 CO, 浓度 环境 下 ， 个 体 生 长 与 生物 量 随 光 合作 用 的 增加 而 增加 因 植 物种 而 异 ， 例 
如 ，Arp 和 Drake (1991) 报道 ，C3 植物 Scirpus olneyi 生长 在 高 CO, 浓度 4 年 之 后 ， 其 光 
合 能 力 仍 比 生长 在 对 照 ( 即 低 CO, KE) 的 同 种 植物 高 31% 。 可 是 Bazzaz 和 Miao (1993) 
指出 高 CO; 浓度 对 叶片 光合 作用 的 效应 与 植物 个 体 生 长 的 生物 量 无 相关 关系 。 虽 然 3 年 后 ， 
生长 在 高 CO, 浓度 植物 叶片 的 光合 作用 比 生长 在 低 CO, 浓度 下 的 高 80% ~300% ， 而 生物 量 
却 只 比 低 CO; 浓度 的 高 50% 左 右 。 
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图 2 高 CO, 对 植物 生长 的 正 效应 随时 间 而 降低 
5 种 温带 植物 生长 在 700pLAL 45 350uL/L CO, 处 理 的 重量 比率 。 摘 自 Bazzaz 等 (1993 ) 


植物 个 体 的 生产 力 和 生物 量 的 积累 除了 与 光合 速率 相关 外 ， 还 与 其 他 很 多 生理 生态 ， 代 
谢 过 程 和 形态 发 育 过 程 相 关 。 如 呼吸 消耗 、 植 冠 的 排列 结构 与 生长 期 的 长 短 等 。 茶 种 程度 上 
植物 的 呼吸 消耗 与 光合 作用 一 样 ， 不 仅 涉 及 单位 面积 的 速率 ， 而 且 还 决定 于 植物 个 体 总 的 光 
， 合 或 呼吸 面积 或 重量 。 正 如 前 面 已 讨论 过 的 ， 如 果 单 位 叶 面 积 的 光合 速率 增加 ， 叶 面积 比率 
工 却 因 呼吸 组 织 增 大 而 减低 ， 为 此 个 体 的 增长 、 生 物 量 的 积累 可 能 不 会 增加 。 

此 外 ， 植 物 生长 期 是 决定 植物 个 体 生长 的 另 一 重要 因素 ， 生 长 期 ( 即 从 叶 芽 萌发 到 老 
化 ) 的 长 短 与 个 体 生长 正 相 关 。 纵 观 CO, 研究 文献 ， 有 大 量 的 CO, 对 光合 能 力 影响 的 信息 ， 
相对 地 ，CO, 对 植物 生长 期 的 影响 的 报道 较 少 。Curtis 等 (1989) 根据 Chesapeake 海湾 滩地 
群落 的 研究 ， 报 道 高 CO, 浓度 对 Scirpus olneyi 叶片 老化 有 延迟 作用 ， 即 生 于 高 CO, 浓度 环 
境 下 这 种 植物 叶片 的 生长 期 延长 ， 从 而 提高 了 由 此 种 植物 组 成 的 单一 和 混合 群落 的 初级 生产 
力 。 可 是 ， 高 CO; 浓度 对 生长 在 同一 生态 系统 的 另 一 :Cs 植物 的 叶片 生长 期 却 没 有 影响 。 
Change (1975) 指出 高 CO, 浓度 (650~1000mI/L) 导致 棉花 叶片 训 老 加 快 ， 其 主要 原因 是 
EA MBS BK. Biel (ARR) 观察 了 4 种 落叶 乔木 树种 的 叶 芽 发 育 及 衰老 。 
如 前 所 述 ， 这 些 植物 生长 在 不 同 的 CO, 、N 及 其 光 处 理 下 。 观 察 高 CO; 浓度 环境 对 叶 芽 萌 
发 的 影响 是 在 第 三 年 的 初期 。 图 3 清楚 地 表明 CO, 影响 叶 芽 萌 发 ， 其 程度 随 N、 光 处 理 及 
植物 种 而 异 。 对 两 种 桦 树 而 言 ， 高 CO, 浓度 环境 延迟 叶 芽 明 发 ， 条 纹 要 的 叶 芽 萌发 明显 地 
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% CO, 处 理 的 影响 。 可 是 对 在 某 些 N 与 光 的 处 理 下 ， 高 CO, 浓度 提高 红 械 叶 芽 的 萌发 。 
Miao 还 测定 了 这 些 植 物 不 同年 龄 叶片 的 光合 速率 (图 4)。 用 做 测定 的 3 种 不 同年 龄 叶片 有 : 
未 发 育成 熟 的 幼年 叶片 ， 发 育成 熟 的 叶片 及 刚 出 现 衰老 的 叶片 。 结 果 指 出 ， 高 CO. 浓度 提 
高 幼年 与 成 熟 叶片 的 光合 速率 。 可 是 ， 生 长 在 高 CO, 浓度 下 衰老 叶片 光合 作用 下 降 的 速率 ， 
比 低 CO. 浓度 环境 的 衰老 叶片 高 。 由 此 说 明 ， 生 长 在 高 CO, 浓度 环境 下 可 能 缩短 叶片 生长 
期 。 综 合 叶 芽 萌 发 与 不 同年 龄 叶片 的 光合 作用 ， 生 长 在 高 CO, 浓度 环境 2 年 后 ， 某 些 植物 
的 叶片 生长 期 缩短 ， 可 能 主要 通过 延迟 萌发 、 加 速 衰老 。Kelly 等 (1991) HARM CO, Kk 
度 影 响 不 同年 龄 叶片 的 光合 速率 ，CO, 对 光合 速率 的 正 效应 随 叶 片 年 龄 降低 。 另 外 ，Meori- 
son 和 Gifford (1984) 和 Cure (1989) 报道 了 在 高 CO, 浓度 环境 下 ， 植 物 叶 片 扩 张 及 生 
长 速率 加 快 ， 可 是 不 清楚 叶片 生长 加 快 是 否 缩短 了 叶 的 生长 期 。Hsiao 和 Jackson (1999) 指 
出 在 高 CO. 浓度 环境 下 ， 叶 片 的 初期 生长 加 快 ， 对 于 群落 形成 的 早期 阶段 是 有 利 的 ， 因 叶 
片 的 迅速 生长 ， 和 促进 林 冠 的 形成 ， 这 样 有 利于 群落 林 冠 或 植物 个 体 植 冠 的 光 捕 获 , -因而 促进 
群落 单位 面积 或 单 株 植物 的 COz 同化 能 力 。 
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Days after the first bud break 


图 3 CO:、 光 及 N 对 三 种 温带 植物 叶 芽 萌发 的 交互 作用 ( 缪 世 利 未 发 表 数 据 ) 

应 该 指出 的 是 ， 高 CO; REMI HR. BEN, 不仅 直接 影响 植物 个 体 或 群落 
的 生产 力 与 生物 量 的 积累 ， 还 间接 地 影响 其 他 个 体 或 生态 系统 的 功能 。 例 如 叶 芽 萌发 的 提早 
或 延迟 ， 可 能 不 利于 植物 应 付 早 春 寒 、 春 时 等 自然 气候 。 开 花 时 间 延 迟 ， 可 能 会 影响 到 这 种 
植物 传粉 的 昆虫 ， 这 样 可 能 既 影 响 昆 虫 的 种 群生 长 ， 又 可 能 影响 植物 结果 和 种 子 产 量 ， 从 而 


导致 一 系列 种 群 与 生态 系统 水 平 上 的 影响 。 最 后 应 指出 的 是 ， 植 物 个 体 水 平 上 生物 量 生 产 力 
的 增加 ， 不 一 定 促使 群落 或 生态 系统 水 平 上 的 相应 增加 。 因 为 不 同 植物 种 对 高 浓度 的 CO: 


反应 不 同 ， 而 群体 水 平 的 生产 力 决 定 于 组 成 群落 物种 对 CO, 的 反应 。 

无 疑 ， 高 CO, 浓度 影响 生态 系统 的 营养 元 素 循环 ， 这 种 影响 一 方面 是 通过 高 CO; 浓度 
环境 增加 植物 生物 量 。 通 过 凋落 物 间接 地 增加 土壤 碳 的 含量 。 增 加 植物 生长 也 增 大 植物 对 生 
态 系统 N 的 需求 量 ， 影 响 系 统 的 营养 元 素 循 环 ; 另 一 方面 这 种 影响 也 通过 在 高 CO; 浓度 下 
植物 组 织 营养 元 素 含量 发 生变 化 ， 影 响 枯 枝 落叶 分 解 而 间接 影响 生态 系统 的 状态 与 循环 。 大 
量 的 研究 一 致 证 明 ， 生 长 在 高 CO; 浓度 下 的 植物 器 官 (OR. AL Mt) 营养 元 素 (特别 是 N) 
Wee MER, C/N 比率 增加 (Wong, 1979; Fajer，1989)。 有 关 研 究 指出 ， 植 物 器 官 ， 如 叶 
片 N 含 量 降 低 主 要 是 由 于 Rubisco 及 其 他 酶 含量 降低 ， 也 可 能 是 淀粉 及 其 他 碳化 合 物 含量 的 
增加 (Drake 等 ，1997) 。 此 外 ， 还 有 研究 指出 ， 高 浓度 的 CO; 对 CAN 比率 的 影响 不 很 大 ， 
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: Days after bud break 
图 4 CO:;、 光 及 N 对 三 种 温带 植物 不 同 叶 龄 光合 速率 的 交互 作用 (SBLAKLRREB) 


因为 叶片 衰老 期 N 由 衰老 叶片 转送 植物 体内 ， 叶 片 的 碳 代谢 也 产生 变化 〈Cotrufo 等 ， 
1994)。 总 之 ， 植 物 组 织 CAN Bieri vornreee re bith pub 


Cy 小 度 对 自然 生态 系统 的 抽 友 馈 ; 这 种 负 反馈 对 那些 CO, PEI LRH Fat a 

性 循环 。 必 须 指出 的 是 ， 植 物 组 织 N 含量 降低 也 依 植物 生长 环境 的 营养 状况 、 光 环境 而 变 

化 。 生 长 在 土壤 营养 条 件 比较 丰富 的 植物 组 织 的 N 含量 变化 不 大 ， 而 生长 在 贫 交 环 境 下 的 
植物 ，N 含量 下 降 显 著 ， 生 长 在 高 光 条 件 下 的 植物 ， 高 CO; 浓度 造成 叶片 N 含量 降低 。 

高 CO, 浓度 对 土壤 生态 系统 N 循环 的 影响 ， 分 直接 影响 和 间接 影响 。 直 接 影响 是 高 

CO; 浓度 促进 光合 作用 ， 增 加 植物 的 生长 与 生物 量 ， 进 而 增 大 土壤 的 碳 含量 。 一 方面 由 于 土 
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如 通常 在 高 CO; 浓度 下 ， 生 物 量 对 根 的 分 配 增高 ， 根 呼吸 增加 ， 土 壤 可 移动 的 碳 增加 ， 从 
而 影响 N 循环 中 的 一 系列 重要 过 程 。 如 N 的 矿 化 (mineralization)， 固 持 (immobilization) , 
反 硝 化 还 原 过 程 及 固 N 作用 。 可 是 目前 对 在 高 CO, 浓度 环境 下 ， 土 壤 碳 含量 增加 与 N 的 可 
利用 性 之 间 有 极 不 一 致 的 报道 。 例 如 ，Zak 等 (1993) 对 杨 树 的 研究 指出 ， 在 高 CO, 浓度 环 
境 中 ， 增 加 土壤 的 碳 ， 提 高 土壤 N 的 矿 化 ， 从 而 提高 N 的 可 利用 性 。 可 是 ,Diaz 等 (1993) 
对 禾 草 群落 的 研究 却 得 到 相反 的 结果 。 他 们 发 现在 高 CO, REM SEE, RAPA AHN 
明显 降低 ， 可 利用 土壤 N 含量 减少 。Berntson 和 Bazzaz (1996) 用 微缩 生态 系统 (micro- 
cosm) 方法 研究 落叶 闪 叶 林 ， 发 现在 高 CO, 浓度 环境 中 ,土壤 N 含量 降低 。Hungate 
(1999) 详细 地 论述 了 这 些 不 同 结果 的 原因 。 主 要 可 能 是 由 于 这 些 研究 基于 不 同 的 研究 对 象 ， 
用 不 同 的 N 测定 手段 及 不 同 的 研究 时 期 s 

大 气 高 CO, 浓度 对 生态 系统 N 循环 的 间接 影响 是 通过 增加 土壤 含水 量 。 在 高 CO, 浓度 
环境 中 ， 植 物 的 蒸腾 作用 减低 ， 用 水 量 减 少 ， 因 而 土壤 含水 量 增加 。Field (1995) 估计 
在 高 CO, 浓度 条 件 下 ， 很 多 草地 、 灌 木 及 森林 生态 系统 的 土壤 含水 量 会 增加 。 土 壤 含水 量 
的 增加 会 改变 土壤 N 循环 微生物 的 转化 过 程 。 

总 之 ， 在 高 CO, 浓度 环境 下 ， 生 态 系 统 的 碳 氮 循 环 会 受到 影响 。 这 两 个 循环 之 间 也 会 
相互 影响 (Agren 等 ，1999)。 生 态 系统 生物 量 与 王 壤 碳 储存 量 增 加 ， 生 态 系统 对 N 的 需求 
量 的 提高 可 通过 三 条 途径 来 调节 。 即 改变 植物 CAN 比率 ， 增 加 土壤 呼吸 ， 释 放 过 多 的 碳 ， 
加 快 土壤 矿质 化 与 固 N 作用 ， 释 放 更 多 的 N 以 满足 系统 对 N 的 需求 量 。 

i CO, 浓度 影响 植物 组 织 ， 特 别 是 叶片 的 碳 氮 含量 。 高 CO; 浓度 是 否 影 响 与 碳 相关 的 
次 生化 合 物 的 合成 与 含量 ， 对 此 问题 现 有 的 研究 不 多 ， 结 果 各 异 。Fajer 等 (1989) 报道 了 
高 CO, 浓度 对 草本 植物 车 前 草 属 次 生化 合 物 的 影响 。 他 们 没有 发 现 高 CO; 浓度 影响 这 种 植 
物 次 生化 合 物 的 含量 ， 因 而 推断 激素 或 是 物理 因子 如 光 ， 可 能 是 合成 这 些 次 生化 合 物 的 关 
键 。 对 乔木 树种 的 研究 却 有 不 同 的 结果 。Noerby 等 (1986) AHS CO, WEES INA BRA 
甘 宁 含 量 。Lindroth 等 (1993) 指出 高 CO, 浓度 环境 对 次 生化 合 物 ， 特 别 是 酚 化 合 物 的 影 
响 ， 随 植物 种 而 异 。 例 如 ， 在 高 "CO, 环境 中 , 杨 树 主 要 增加 具 储 存 形式 的 碳水 化 合 物 ， 如 
淀粉 。 而 械 树 则 增加 具 防 御 功 能 的 碳水 化 合 物 ， 如 甘 末 。 植 物 叶 片 的 次 生化 合 物 的 变化 ， 直 
接 影 响 以 这 些 植物 为 食 的 昆虫 ， 即 高 CO 浓度 环境 对 昆虫 的 间接 影响 。 叶 片 化 学 组 成 营养 
元 素 (CAN 比率 ) 的 变化 ， 可 以 造成 昆虫 食 叶 量 提高 ， 昆 虫 以 取 食 大 量 的 低 营 养 的 植物 组 
织 来 满足 其 生长 发 育 的 需求 。Fajer 等 (1989) Johnson 和 Lincoln (1990) 报道 高 CO, 浓度 
影响 植物 一 昆虫 间 的 平衡 ， 生 长 在 高 CO, 浓度 环境 下 的 昆虫 幼体 ， 生 长 慢 ， 死 亡 率 高 。 其 
原因 可 能 因 叶 片 含 N 量 与 含水 量 降 低 而 造成 的 。 这 直接 影响 到 植 食 昆虫 的 种 群 大 小 与 增长 ， 
从 而 影响 到 生态 系统 食物 链 上 动物 种 群 大 小 的 变化 。 


=. KACO, 浓度 升 高 与 水 分 的 交互 影响 

尽管 水 是 地 球 上 最 丰富 的 自然 资源 ， 但 是 ， 水 仍然 是 限制 全 球 生 物产 量 的 最 主要 因子 之 
一 。 随 着 全 球 环境 的 变化 ， 水 因子 的 限制 作用 如 何 受到 调节 ， 是 目前 国际 研究 的 重要 课题 之 
一 。 本 节 集 中 讨论 水 和 全 球 高 CO, 浓度 的 交互 作用 。 

水 与 CO，, 的 直接 交互 作用 产生 于 叶片 气孔 的 开放 与 关闭 的 调节 过 程 。 叶 片 气孔 的 开 闭 
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程度 一 般 用 叶片 的 传导 性 (¢.) 来 度量 。 过 去 几 十 年 的 研究 表明 ， 当 植物 生长 在 高 CO, K 
度 下 一 定时 间 后 ， 其 叶片 的 传导 性 (g。) 比 生长 在 低 CO. 浓度 下 植物 的 g. 一 般 要 低 得 多 。 
例如 ， 几 项 研究 都 表明 g 一 般 下 降 20% 一 60% 。 这 几 项 研究 包括 在 加 利 福 尼 亚 草 原 和 美国 
中 部 大 草原 用 野外 开 项 箱 做 的 研究 和 在 亚 利 桑 纳 州 的 棉花 地 里 用 CO, 浓度 自由 气体 升 高 技 
术 进 行 的 研究 。 

除了 了 这些 野外 实验 研究 以 外 ， 科 学 家 还 通过 文献 综述 来 探讨 气孔 对 CO, 浓度 的 一 般 性 
反应 。 例 如 ，Morison 和 Gifford (1984) 综述 了 作物 和 其 他 草本 植物 11 个 种 的 研究 。 当 这 
11 个 种 生长 在 高 CO, 浓度 的 条 件 下 ， 气 孔 的 传导 性 比 相应 的 植物 生长 在 低 COL 浓度 的 条 件 
下 ,平均 降低 36% 。Field 等 (1995) 综合 了 对 23 种 木 本 植物 的 研究 结果 ， 发 现 CO, 浓度 
的 升 高 导致 了 go 平均 下 降 23% 。 进 一 步 分 析 ， 在 他 们 这 组 资料 中 ， 凡 是 生长 在 生长 箱 中 的 
植物 ，g, 下 降 达 31% 。 如 果 植 物 生长 在 开 项 箱 并 在 野外 的 自然 土壤 里 ，CO, 导致 的 气孔 g& 
下 降 只 有 4% ， 小 到 几乎 可 以 忽略 不 计 。 另 外 ，Curtis (1996) 最 近 引 用 一 种 无 偏差 的 统计 
方法 ， 对 在 不 同时 间 、 不 同 地 点 、 由 不 同 研 究 人 员 进 行 的 研究 所 得 来 的 结果 进行 综合 分 析 
(meta-analysis) 。 用 这 种 统计 方法 对 气孔 g. 的 综合 分 析 表 明 ， 当 木 本 植物 生长 在 无 逆境 条 件 
F, CO. 浓度 导致 气孔 的 适度 关闭 。 而 这 些 本 本 植物 生长 在 逆境 条 件 下 ， 并 未 发 现 g。 ALE 
何 明 显 的 变化 。 最 近 的 结果 显示 ，CO, 浓度 升 高 并 没有 引起 在 杜 克 (Duke) 大 学 森林 里 火 
炬 松 的 气孔 变化 〈Ellsworth，1999)。 上 述 许多 研究 表明 ， 大 气 中 CO, 浓度 升 高 是 否 会 引起 
气孔 的 相对 关闭 是 因 植 物种 而 异 。 看 起 来 草木 植物 的 气孔 对 CO, 浓度 比较 敏感 ， 而 木 本 植 
物 的 气孔 可 能 对 CO, 浓度 的 变化 反应 并 不 大 。 

Bm CO, 浓度 的 条 件 王 引起 气孔 关闭 的 直接 后 果 是 改变 土壤 水 分 状况 es 在 加 利 福 尼 亚 草 
地 上 进行 的 开 顶 箱 CO, 试验 ， 气 孔 的 相对 关闭 (Jackson 等 ，1994) ， 导 致 植物 中 年 水 势 的 升 
高 和 土壤 水 分 的 增加 【图 $S，Field 等 ，1996)。 因 加 利 福 尼 亚 州 处 于 地 中 海 气候 带 ， 冬 天 降 
水 ， 夏 天 干旱 。 两 季 通 常 从 10 月 中 旬 开 始 ,延续 至 次 年 的 3 一 4 月份 ,土壤 水 分 受气 候 的 支 
Bc, RAF. SKM (Luo 等 ，1996b)。 从 图 5 中 可 见 ， 高 CO, 浓度 提高 了 土壤 水 分 含量 ， 
土壤 于 旱 的 过 程 推迟 了 10 多 天 ， 但 并 非 所 有 野外 实验 都 与 加 利 福 亚 尼 草 地 实验 结果 一 致 。 
正在 进行 的 柱 克 森 林 的 CO, 研究 结果 显示 ， 气 孔 开 放 程 度 并 不 受 CO, 浓度 的 影响 
(Ellsworth;-1999)， 树 液 流速 也 不 变 ， 土 壤 水 分 也 没有 统计 上 的 显著 差异 (Oren 等 ， 
1998). 

这 些 野外 试验 提供 了 在 很 现实 的 条 件 下 进行 研究 的 结果 。 如 上 所 述 的 不 同 实验 结果 ， 当 
然 与 不 同 的 植物 种 、 不 同 的 生态 系统 和 和 气候 条 件 有 关 。 但 是 ， 在 多 变 的 环境 条 件 下 ， 影 响 植 
物 蒸腾 、 土 壤 水 分 状况 的 许多 条 件 得 不 到 控制 ， 因 此 导致 不 同 生 态 系统 间 植 物 水 分 和 CO， 
交互 作用 的 因子 也 无 法 鉴别 。 为 解决 这 项 研究 进程 中 的 问题 ， 也 许 结 合 野 外 试验 和 控制 的 小 
规模 的 生态 系统 箱 或 生物 圈 箱 (mesocosm 或 biosphere) 之 类 的 测定 ， 可 能 行 之 有 效 。 

研究 水 分 和 CO, 交互 作用 时 的 另外 一 个 参数 是 水 分 利用 效率 (water use efficiency, 
WUE)。 水 分 利用 效率 一 般 定 义 为 光合 固定 的 碳水 化 合 物 除 以 蒸发 的 水 量 而 得 的 商 值 。 假 定 


在 稳 态 条 件 下 ， 碳 素 同 化 的 光合 速率 为 A&， 那 么 光合 速率 就 等 于 CO; 从 空气 向 叶片 细胞 间 
际 输送 的 速率 ， 则 这 个 输送 速率 决定 于 CO, 浓度 在 空气 和 细胞 间隙 的 差 值 : 
Ay = Bae (Ca) = Cj) =\eae) AC (1) 


式 (1) 中 是 CO 在 空气 中 的 浓度 ，C; 2 CO, 在 细胞 间隙 的 浓度 ,是 CO, 通过 叶片 
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表层 外 的 空气 边界 层 和 叶片 表面 皮层 (包括 气孔 在 内 ) 的 传导 率 。 同 样 ， 可 以 定义 叶 面 蒸腾 
速率 为 工 ， 则 
T = g’..(W; - W,) = g’ we * AW (2) 
式 (2) 中 W; SE AAAI PRA AKI, W, SPAKE, 2’ eK Pe HK 
层 和 叶 外 空气 边界 层 的 传导 率 。 由 于 CO, 和 水 分 子 逆向 而 行 ，CO, 由 叶 外 向 叶 内 输送 ， 而 
水 分 子 则 由 叶 内 向 叶 外 运行 ， 所 以 在 等 式 (1) 中 AC=C,-C,, MEER (2) 中 AW = 
W.-W. BM, CO. AKAMA, eS eS go’. =1.6g 相关 连 
(Farquhar 和 Sharkey, 1982). KTAM 1.6 是 因为 水 分 子 比 CO, AFH 1.6%, Minka 
FHT BUR 1.6 fF. 
Fast (1) RUSK (2) 得 水 分 利用 效率 (WUE): 

WUE = (g,. ° AC)“ g’,. * AW) = 0.625(AC) (AW) (3) 
式 (3) 表明 水 分 利用 率 是 取决 于 空气 和 叶 内 细胞 间隙 之 间 的 CO, 浓度 梯度 和 水 分 子 浓 度 樟 
度 比 。 另 外 式 (3) 给 我 们 提供 了 评价 CO, 和 水 交互 作用 的 一 个 理论 依据 。 
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5 EMABELAR CO, 试验 地 里 土壤 水 分 的 季节 性 变化 
土壤 水 分 是 用 时 域 反差 仪 (Time Domain Reflectometry) 测定 的 。 CO), 浓度 对 土壤 水 分 的 作用 在 4 月 的 两 次 测定 和 5 月 
的 一 次 测定 时 有 统计 上 的 显著 差异 。 图 上 误差 项 由 标准 误 表 示 (摘自 Field 等 ，1996) 


TEAK CO, 浓度 下 水 分 利用 率 表示 为 WUE,, 1% CO. 浓度 的 状态 下 ， 水 分 利用 率 为 
WUE,, Wl 
WUE,/WUE, = (AC, - AW,)/(AC, >» AW.) 
=, [CM neg))> €.5.1% AW; IVE -ce,) > CA, * BW) (4) 
式 (4) PAC, MAC, 分 别 为 在 低 CO, 浓度 和 高 CO, 浓度 状态 下 的 CO, 浓度 梯度 ; AW. fl 
AW, 分 别 在 低 CO, 浓度 和 高 CO, 浓度 状态 下 的 水 分 压力 梯度 ; C,， .和 C. 分别 为 在 低 CO, 
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浓度 和 高 CO, 浓度 下 的 叶 表 层 外 的 CO. 浓度 ，a = (Cia) 7 (Cra), @ = (C,.) / 
(C。.)， 而 Ci 和 Ci, 分别 为 在 低 CO, 浓度 和 高 CO, 浓度 下 叶 内 细胞 间 辽 的 CO, 浓度。 

大 量 的 植物 生理 学 研究 显示 叶 内 细胞 间隙 的 CO. 浓度 (C;) 一 般 与 叶片 外 的 CO, 浓度 
(C,) 成 一 定 的 比例 (Wong 等 ，1979)。 也 就 是 说 ， 对 不 同 的 植物 种 ,在 不 同 的 环境 条 件 下 
a=C,/C;, 的 值 一 般 都 成 常数 。 只 有 在 一 些 特 殊 的 条 件 下 ，wu 的 值 才 略 有 变化 。 这 些 条 件 包 
括 在 叶片 内 细胞 间隙 与 外 界 的 水 汽 压 力 差 下 降 ， 或 与 光合 有 效 的 辐射 强度 降 到 很 低 的 水 平 ， 
或 与 水 的 闭 境 条 件 很 严重 时 有 一 部 分 植物 种 的 o 值 有 些 变化 (Hsiao 和 Jachson, 1999), %4 
& 作 为 常数 时 ， 则 在 式 (4) 中 au。 = au。 从 而 方程 (4) 可 以 简化 为 〈Hsiao 和 Jachson， 
1999 ) : 

WUE, /WUE,.= (Cy ye AAAMGCGL AW.) (5) 
方程 (5) 显示 在 高 CO, RERRE, KOA ARERR C,,./C,,,.H KM AW, /AW, BY 
比值 。 即 在 高 CO, 浓度 条 件 下 ， 水 分 利用 效率 与 C。。 和 4W。 成 正 相 关 ， 与 C。。 和 4W。 成 负 
相关 。 在 一 般 的 实验 条 件 下 ， CO; 浓度 是 被 实验 设计 所 控制 。 所 以 C。。 和 C。 WHEE A 
WH. AW (不 论 是 AW。 或 者 是 AW-:) 的 值 主要 取决 于 时 内 细胞 间隙 的 水 汽 压 “( 即 W;)， 因 
AKA PKA, W, 对 在 同一 个 试验 低 CO, 浓度 和 高 CO, 浓度 状况 下 的 二 类 处 理应 该 一 
样 或 很 相近 。 叶 内 胞 间 的 水 汽 压 一 般 近 于 饱和 蒸汽 压 ， 而 饱和 蒸汽 压 又 是 随 温度 的 变化 而 变 
化 的 。 尽管 早期 的 CO, 研究 认为 高 CO, 浓度 状态 下 ， 叶 片 温 度 会 升 高 。 但 大 部 分 研究 结果 
表明 高 CO, 浓度 并 不 显著 地 影响 叶片 温度 。 因 此 在 大 部 分 情况 下 ，AVW。 关 4AW。.s 从 而 水 分 
利用 效率 在 高 CO, 浓度 状态 下 的 增长 应 该 与 处 理 中 CO; 浓度 的 增长 相近 。 

以 上 的 理论 分 析 给 我 们 提供 了 实验 研究 的 一 个 依据 。 但 这 些 理论 能 否 成 立 仍 然 需要 接受 
实验 的 检验 。 

在 美国 沙漠 研究 所 的 生物 科学 中 心 用 环境 可 控 的 人 工 生态 系统 进行 的 一 项 试验 ， 研 究 高 
CO, 对 水 分 利用 效率 的 影响 。 这 套 人 工 生 态 系统 采用 了 开放 式 气流 、 物 质 平衡 的 操作 原理 对 . 
整个 系统 内 的 碳 、 水 和 能 量 交 换 进 行 连续 测量 。 在 试验 中 和 同日 葵 生 长 于 二 种 CO, 浓度 下 ， 
一 是 399pL 人世 ， 另 一 是 746pL/ 世 ， 试 验 从 1997 年 7 月 5 日 开始 至 8 月 29 目 结束 。 用 红外 光 
气体 测定 仪 Li-Cor6262 每 15 分 钟 记 录 一 次 CO,， 和 水 分 通 量 。 图 6 是 测定 的 植物 冠 层 水 分 通 
量 。 在 高 CO, 条 件 下 水 的 茸 发 量 比 在 低 CO. 下 高 出 近 $0% 。 尽 管 如 此 ， 由 于 高 CO, 增加 了 
碳 的 固定 ， 所 以 在 高 CO, 条 件 下 水 分 利用 效率 仍然 比 在 低 CO. 条 件 下 高 。 比 较 图 6b 的 二 组 
资料 可 知 ， 水 分 利用 效率 在 高 CO, 下 仅仅 比 在 低 CO, FH 30% 一 40%。 图 7 是 在 二 种 
CO, 条 件 下 ， 植 物 冠 层 的 水 分 日 通 量 (A 6a) 和 水 分 利用 效率 (图 6b)。 植 物 冠 层 的 水 分 日 
通 量 在 高 CO, 条 件 下 稍 比 在 低 CO, 条 件 下 高 。 同 样 因为 高 CO, 条 件 刺 激 植物 冠 层 的 光合 作 
用 ， 水 分 利用 效率 仍然 比 在 低 CO, 条 件 下 高 10% 一 20%。 

上 面 的 理论 分 析 显 示 ， 水 分 利用 效率 在 高 CO, 条 件 下 应 该 比 在 低 CO, 下 高 出 工 倍 左 右 ， 
而 试验 结果 只 显示 10% ~40% 的 增加 。 什 么 因子 造成 理论 值 和 试验 数据 如 此 大 的 差别 ? 这 
是 一 个 非常 重要 的 问题 。 如 果 我 们 重新 读 一 遍 上 面 理论 分 析 所 用 的 公式 和 所 作 的 假定 ， 不 难 
看 出 以 下 几 个 方面 值得 今后 继续 研究 。 

第 一 ， 叶 内 细胞 间 的 CO, 浓度 和 叶 外 CO, 浓度 是 否 在 任何 条 件 下 成 一 定量 比 。 

第 二 ， 试 验 条 件 下 的 水 汽 压 是 否 是 严格 控制 。 在 两 种 CO, 条 件 下 影响 叶 内 细胞 间 水 汽 
压 的 温度 不 变 的 假定 是 否 成 立 。 
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图 6 植物 冠 层 水 分 通 量 (a) 和 水 分 利用 率 (b) 在 试验 开始 后 的 44 天 在 二 种 CO, 条 件 下 的 日 变化 ( 摘 
自 Hui 等 ) 
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图 7 植物 冠 层 水 分 通 量 (a) 和 水 分 利用 率 (b) 在 两 种 CO, 条 件 下 随 生 长 期 的 变化 (摘自 Hui 等 ) 

第 三 ， 受 光线 直 照 叶片 的 水 分 利用 率 和 在 阴影 下 的 叶片 水 分 利用 率 的 差别 在 何 处 ? 这 种 
差别 是 否 会 改变 不 同 CO, 条 件 下 的 水 分 利用 效率 。 

第 四 ， 植 物 冠 层 是 个 体 异 质 、 光 温 等 诸多 条 件 的 异 质 性 对 水 分 利用 效率 有 什么 样 的 影 
响 。 

第 五 ， 植 物 冠 层 的 叶 面积 指数 对 水 分 利用 效率 有 影响 。 尽 管 在 上 述 的 实验 中 没有 测 到 叶 
面积 指数 在 二 种 CO, 条 件 下 明显 差异 。 如 果 有 差异 ， 其 间 的 定量 关系 又 是 什么 ? 

以 上 诸如 此 类 问题 仍然 是 研究 CO, 和 水 分 交互 作用 的 一 些 主要 问题 。 

高 CO, 对 植物 水 分 利用 效率 及 植物 生长 的 影响 也 直接 影响 生态 系统 土壤 的 水 分 状态 。 
前 面 已 指出 ， 在 高 CO, 环境 下 ， 植 物 根 系 生 物 量 增加 ， 因 而 植物 对 水 分 的 需求 增加 ， 促 进 
植物 对 土壤 水 分 的 吸收 ， 减 低 植物 的 水 分 胁迫 。 在 水 分 不 是 限制 因子 的 生态 系统 中 ， 提 高 的 
植物 对 水 分 的 吸收 ， 可 以 不 断 地 得 到 补充 ， 而 不 会 造成 士 壤 水 分 逆境 状态 。 可 是 ， 在 水 分 是 
限制 因子 的 生态 系统 中 ， 植 物 对 水 分 的 吸收 增加 会 造成 士 壤 水 分 亏 缺 。 土 壤 水 分 状态 与 高 
CO, 交互 影响 植物 组 织 水 分 状态 (Muse 等 ，1993)。 植 物 生长 对 高 CO, 的 反应 可 能 影响 生 
态 系统 水 分 状态 的 另 一 因素 是 叶 面 积 指数 。 在 高 CO, 环境 中 ,， 如 果 植 物 叶 面积 指数 增加 ， 
其 影响 ， 一 是 直接 增加 冠 层 的 水 分 蒸腾 作用 ， 另 一 是 通过 增加 土壤 遮掩 ， 间 接地 降低 土壤 蒸 
发 作用 。Field (1995) 以 许多 生态 系统 为 例 ， 发 现在 高 CO, 环境 中 ， 叶 面积 指数 的 变化 
较 小 。 
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Miao % (1992) 研究 两 种 适应 不 同 土壤 水 分 的 乔木 树种 对 高 CO; 与 土壤 水 分 梯度 的 反 
应 。 相 对 地 ， 灰 桦 生长 在 较 干 燥 的 土壤 环境 ， 而 红 械 则 在 比较 湿润 的 环境 。 这 两 种 植物 的 幼 
ERED FBG 4 种 不 同 土壤 水 分 条 件 及 高 与 低 CO, 浓度 环境 中 。CO; 与 水 分 的 交互 
作用 总 结 于 图 8。 对 于 灰 樟 ， 高 CO, 对 生物 量 增 加 是 在 两 种 水 分 适中 的 处 理 中 。 为 此 ， 不 同 
植物 种 对 CO; 与 水 分 的 交互 作用 不 同 。 


四 、 大 气 CO; 浓度 升 高 与 臭氧 和 紫外 辐射 间 的 交互 作用 


世界 工业 化 以 来 ,特别 是 第 二 次 世界 大 战 以 来 ， 大 气 污 染 的 重要 因素 之 一 是 臭氧 逐年 增 
dn,  0.005~0.01pL/L #49408) 0.015~0.030uL/L. # IPCC1992 年 报道 ， 北 半球 对 流 层 
的 臭氧 以 每 年 1% 速率 增加 。 据 美国 农业 部 资料 ， 臭 氧 是 美国 大 气 中 最 普遍 的 污染 物 ， 是 导 
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图 8 三 种 乔木 树种 在 不 同 土壤 水 分 梯度 和 CO, 浓度 下 生物 量 的 变化 

致 农作物 产量 降低 的 主要 因素 之 一 。 臭 氧 浓度 增加 ， 直 接 影 响 植物 生理 、 生 长 。 与 CO; 浓度 
升 高 对 植物 的 影响 相反 ， 奥 氧 直接 损害 植物 的 生长 发 育 ， 对 植物 的 伤害 主要 是 地 上 部 分 的 叶 
片 。 首 先 影响 细胞 内 生物 化 学 的 细微 变化 ， 进 而 降低 与 破坏 一 系列 生理 生长 功能 。 如 降低 光 
侣 作用， 改变 生物 量 的 分 配 ， 叶 片 出 现 明 显 伤害 症状 ， 误 老 加 快 ， 生 长 降低 ， 产 量 减少 。 正 
常情 况 下 ， 外 氧 在 大 气 中 的 浓度 和 动态 与 CO, 有 显著 的 不 同 。 相 对 地 ， 大 气 CO9; 浓度 在 一 
段 时 期 内 比较 稳定 ， 对 植物 的 生化 、 生 理 及 形态 发 育 等 有 较 长 期 的 影响 。 而 大 气 妖 氧 浓 度 变 
化 迅速 ， 一 般 清 度 较 低 ， 只 对 植物 有 微小 的 氧化 伤害 。 大 气 CO; 浓度 的 升 高 可 影响 植物 对 
臭氧 伤害 的 敏感 性 或 耐性 。 

现 有 的 研究 一 致 指出 ， 单 就 CO, 与 臭氧 而 言 ， 它 们 都 影响 植物 生理 生长 过 程 中 的 许多 
功能 ， 而 且 这 些 影响 截然 不 同 。 以 光合 作用 为 例 ， 高 CO, 深度 可 增加 Rubisco 的 活性 ,降低 
光 呼 吸 (主要 是 C; 植物 ) ， 因 而 增加 光合 作用 ,而 臭氧 浓度 增高 却 降低 Rubisco 的 活性 与 效 
率 ， 从 而 降低 光合 作用 。 又 如 呼吸 作用 ， 虽 然 目 前 的 研究 报道 高 CO9;, 浓度 增加 或 降低 呼吸 
作用 ， 可 是 高 浓度 的 臭氧 总 是 增高 呼吸 作用 ， 以 达到 提高 植物 恢复 伤害 的 能 办 。GCO; 与 臭氧 
相反 的 作用 还 表现 在 植物 的 水 分 利用 上 。 在 高 CO, 浓度 环境 下 ， 和 气孔 传导 降低 ,蒸腾 作用 
下 降 ， 叶 片 瞬 时 水 分 利用 率 提 高 ; 而 植物 在 高 臭氧 浓度 下 ,气孔 关闭 ， 光 合 降低 ， 水 分 利用 
率 降低 。 由 于 CO, 与 臭氧 对 众多 生理 功能 的 截然 不 同 的 影响 ， 它们 对 植物 个 体 的 整体 生长 
也 不 同 。 高 CO, 浓度 至 少 可 在 短期 内 增加 某 些 植物 的 生长 ， 而 上 虹 氧 则 是 降低 植物 生长 
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基于 CO, 与 臭氧 对 诸多 生理 生长 功能 的 相反 作用 ， 可 以 推断 高 CO，, 浓度 可 能 减缓 臭氧 
对 植物 的 伤害 作用 。 可 是 ，CO, 与 臭氧 的 交互 作用 并 不 如 此 简单 。Polle 和 Pell (1999) 详细 
地 总 结 了 CO, 浓度 与 臭 氮 的 交互 作用 后 指出 ， 虽 然 不 少 文献 报道 在 高 CO, 浓度 环境 中 宁 R 
氧 对 植物 叶片 的 伤害 减轻 ， 生 长 的 降低 也 减少 ， 但 也 有 相反 结果 的 报道 。 如 开 则 等 (1996) 
发 现在 高 CO, 浓度 条 件 下 ， 臭 氧 对 实验 植物 (无 性 系 杨 ) 的 伤害 没有 组 减 。 可 能 不 同 植物 
对 CO, 与 臭氧 的 交互 作用 的 反应 不 同 。 应 当 指 出 的 是 ，CO, 与 臭氧 的 交互 作用 也 极 大 地 受 


土壤 营养 条 件 的 支配 。 在 土壤 营养 条 件 不 受 限 制 的 环境 或 生态 系统 ， 如 农田 ， 高 CO, 浓度 
可 能 减轻 具 氧 对 农作物 的 伤害 。 可 是 大 多 数 自然 生态 系统 ， 土 壤 营 养 贫 乏 ， 高 CO; 浓度 可 


能 不 会 减轻 臭氧 的 伤害 作用 。 目 前 认为 ，CO, 与 臭氧 的 交互 作用 的 机 理 主 要 是 通过 影响 RE 
bisco 与 具 防 御 作 用 的 抗 氧化 物 酶 而 起 作用 的 。 

由 于 平流 层 臭 氧 降低 ， 太 阳光 的 紫外 辐射 增强 。 目 前 虽 有 不 少 研究 紫外 辐射 对 植物 的 影 
响 ， 但 极 少 有 研究 CO, 与 紫外 辐射 交互 作用 的 报道 。 紫 外 辐射 对 植物 的 伤害 主要 是 抑制 植 
物 高 度 的 生长 及 增加 次 生 代 谢 物 质 的 合成 (Beggs 和 Wellmann，1994) ， 如 甘 宁 、 本 质 素 和 
类 黄酮 (flavonoids) 。 由 于 这 些 复杂 的 大 分 子 的 次 生 代谢 物 降低 枯 枝 落叶 分 解 ， 紫 外 线 的 增 
强 会 间接 地 影响 生态 系统 的 营养 元 素 循环 和 生态 系统 中 植物 一 动物 、 植 物 一 微生物 间 的 关 
系 。 很 多 研究 发 现 ， 增 高 的 紫外 辐射 对 生长 在 自然 光照 条 件 下 植物 的 光合 作用 没有 抑制 影 
响 ， 虽 然 这些 植 物 的 叶 、 葵 长 度 降低 ， 但 总 的 初级 生产 力 没 有 变化 (Caldwell 等 ，1995 ) 。 
其 原因 之 一 可 能 是 这 些 生长 在 自然 光照 条 件 下 植物 的 表皮 细胞 含有 吸收 紫外 辐射 的 化 合 物 ， 
因而 减缓 了 紫外 辐射 的 伤害 。 目 前 为 数 不 多 的 CO, 与 紫外 辐射 交互 作用 研究 发 现 ， 紫 外 辐 
射 损害 光合 作用 光 系 统 II (PSII) 与 Rubisco， 因 而 降低 高 CO, 浓度 增加 C3 植物 光合 作用 的 
效应 。 其 次 ， 高 CO, 浓度 环境 可 能 会 保护 PSU ASA BNE. Ab, CO, 与 紫外 辆 
射 的 交互 作用 也 影响 生物 量 的 分 配 (Sullivan 和 Teramura, 1994; Tosserams 等 ，1997) ， 进 
而 影响 植物 的 竞争 关系 。 


五 、 计 算 机 模拟 、 模 型 


计算 机 模拟 用 于 植物 对 环境 反应 的 研究 已 有 40 多 年 的 历史 。 摸 拟 模型 作为 一 种 工具 对 
科学 研究 起 到 某 些 关 键 性 的 作用 。 它 能 协助 科学 工作 者 综合 分 析 已 有 的 知识 和 数据 ， 从 而 对 
一 项 新 领域 〈 如 全 球 生态 学 ) 进行 初步 的 评估 (图 9)。 从 评估 中 我 们 可 以 提出 一 些 关 键 性 
的 研究 问题 和 假说 ， 从 而 使 科学 家 进行 实验 设计 或 计算 机 模型 来 验证 或 推翻 这 些 假说 。 当 我 
们 积累 了 大 量 的 实验 数据 和 模型 结果 时 ， 综 合 分 析 往 往 提 供给 我 们 新 的 见解 。 一 方面 综合 分 
析 有 可 能 导致 新 知识 的 形成 ， 另 一 方面 ， 如 果 新 知识 形成 的 时 机 还 不 成 熟 时 ， 综 合 分 析 可 以 
导致 新 的 问题 或 假说 ， 从 而 开始 新 一 轮 的 研究 过 程 。 

综合 地 讲 ， 模 型 在 整个 研究 过 程 中 起 到 下 列 作用 : 

(1) 提供 对 复杂 的 自然 现象 和 实验 数据 的 解释 ; 

(2) 对 数据 的 综合 分 析 ， 从 而 鉴定 我 们 知识 的 空白 点 并 提出 新 的 问题 和 假说 ; 

(3) 从 实验 数据 中 提炼 出 预测 性 的 知识 从 而 对 植物 在 未 来 全 球 环境 变化 中 的 功能 和 结构 
进行 预测 ; 

(4) RARE (Scaling) 的 研究 ， 即 把 实验 室 或 实验 地 的 小 尺度 研究 结果 推广 到 地 区 性 
或 全 球 范 围 的 大 尺度 。 
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对 新 领域 的 初步 评估 a 
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综合 
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图 9 科学 研究 的 一 般 过 程 (摘自 Luo 等 (1999b) 翻译 与 改进 ) 

下 面 就 植物 光合 作用 对 CO, 反应 的 模型 和 模拟 研究 及 变换 尺度 方面 的 研究 做 一 综述 。 

光合 作用 对 环境 (包括 温 、 光 、 水 、CO MA) 反应 的 研究 有 一 百 多 年 的 历史 ， 但 直到 
1980 年 ，Farquhar 等 (1980) 才 发 表 了 著名 的 光合 作用 模型 。 该 模型 能 很 完善 地 、 数 量化 
地 模拟 光合 作用 对 温 、 光 、 水 、 气 的 即时 反应 。 也 就 是 说 ， 当 我 们 把 一 片 叶 子 放 在 不 同 的 光 
照 强度 、 温 度 、 氧 气 和 CO, 浓度 及 水 汽 压 条 件 下 ， 测 出 的 数据 基本 上 可 用 Farquhar 模型 进 
行 预测 。 但 在 植物 对 CO, 浓度 反应 的 研究 中 还 有 一 项 变化 没有 在 Farquhar 的 模型 里 描述 ， 
这 就 是 呈 片 最 大 可 能 的 光合 作用 能 力 (photosynthetic capacity) 。 叶 片 的 光合 能 力 一 般 由 叶片 
的 光 侣 器 管 的 多 少 来 决定 。 因 为 光合 作用 是 一 个 由 许 许多 多 复杂 的 光 反 应 和 化 学 反应 的 连锁 
作用 而 完成 ， 光 合 器 官 也 由 多 酶 体 组 成 。 但 研究 表明 光合 器 管 的 功能 〈 即 叶片 光合 能 力 ) 由 
最 大 电子 输送 速率 和 最 大 羧 化 效率 两 个 参数 表示 。 

在 植物 对 CO, 反应 研究 的 早期 ， 科 学 家 预期 植物 的 光合 能 力 要 下 降 。 在 高 CO, 浓度 条 
件 下 ， 植 物 的 光合 作用 率 升 高 。 如 果 植 物 其 他 器 官 利用 光合 产物 的 需求 没有 相应 的 跟 上 ， 植 
物 应 该 降低 光合 能 力 来 维持 平衡 (Pearcy 和 Bijarkman，1983)。 但 实验 结果 表明 ， 植 物 光 合 
能 力 有 可 能 下 降 ， 也 有 可 能 上 升 。 例 如 Campbell 等 (1988) 发 现 大 豆 生 长 在 高 CO, 浓度 条 
件 下 ， 叶 片 光 合 能 力 上 升 ， 但 Sage (1990) AM Phaseolus vulgaris 在 高 CO, 浓度 的 生长 条 
件 下 ， 叶 片 光 合 能 力 下 降 。 经 过 多 年 的 不 同 研 究 室 的 共同 努力 ， 科 学 家 发 现 叶 片 沧 合 能 力 的 
这 种 变异 性 可 归纳 成 几 种 机 制 。 例 如 ， 氮 素养 分 在 叶子 里 的 重新 分 配 (Sage，1994)、 
产物 供需 平衡 的 调节 (Stitt，1991)、 光 合 的 最 终 产物 对 光合 过 程 的 抑制 作用 (Long, 1991) 
和 叶片 形态 的 变化 (Vu 等 ，1983; Sims, 1998). 

根据 不 同 的 机 制 ，Long 和 Drake (1992) 改变 在 上 面 提 到 的 两 个 光合 人 参数， 即 最 大 电子 
输送 速率 和 最 大 羧 化 效率 。 将 改变 后 的 两 个 参数 代 和 人 Farqnhar 模型 来 预测 光合 能 力 的 变化 。 
Sage (1990) Se ib mre 养 在 高 CO, 生长 条 件 下 重新 分 配 于 光合 作用 的 不 
同 生化 过 程 。Luo (1994) -种 高 度 概括 ， 但 又 考虑 到 植物 在 高 CO 浓度 下 发 生 的 
生化 和 形态 变化 的 光合 模型 。 on 型 基于 两 个 主要 的 机 制 : 在 高 CO, 浓度 的 生长 条 件 下 ， 
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叶片 的 光合 效率 导致 了 光合 产物 的 增加 。 这 增加 的 光合 产物 可 能 进而 造成 所 谓 的 最 终 产物 抑 
制 ， 氮 素养 分 的 重新 分 配 和 对 光合 酶 量 的 冲淡 作用 。 所 以 这 些 生化 过 程 一般 都 造成 光合 能 力 
的 下 降 。 但 另 一 方面 ， 多 生产 的 光合 产物 可 能 给 叶片 的 叶绿体 生长 提供 了 更 多 的 底 物 ， 叶 片 
一 般 会 变 厚 ， 形 态 变 厚 的 叶片 的 光合 能 力 会 上 升 。 所 以 下 降 的 生化 能 力 和 形态 增 厚 的 叶片 会 
对 叶片 光合 能 力 造 成 两 个 相反 的 作用 力 。 如 果 生 化 的 能 力 下 降 多 于 形态 上 升 ， 则 叶片 光合 能 
力 便 下 降 ， 反 之 则 叶片 光合 能 力 上 升 。 

因为 光合 的 生化 能 力 与 叶片 的 氮 素 养分 浓度 成 正比 ， 而 叶片 形态 的 厚薄 与 单位 叶 面 积 的 
叶 重 相关 。 所 以 光合 能 力 在 CO, 条 件 下 的 变化 可 用 这 二 个 变数 来 表示 ， 把 这 二 个 变数 综合 
到 Farquhar 模型 中 ，Luo 等 (1994, 1998) 很 好 地 解释 和 预测 光合 能 力 在 高 CO, 浓度 条 件 
Fate. 

在 植物 对 CO, 反应 的 研究 领域 内 的 另 一 挑战 是 ， 如 何 把 实验 室 和 实验 田 的 试验 结果 通 
过 变换 尺度 的 研究 推广 到 地 区 性 或 全 球 范 围 的 尺度 上 。 有 目前 常用 的 变换 义 度 研究 方法 包括 乎 
均 法 ， 聚 集 法 和 累积 法 (Jarvis，1995)。 这 些 方法 的 共同 特征 是 把 全 球 (或 一 个 地 区 ) 的 植 
被 和 土壤 的 地 理 图 分 成 许多 格 块 ( 即 分 格 法 )。 在 每 个 方 格 块 里 用 一 个 或 几 个 参数 来 表示 。 
在 全 球 研究 中 ， 一 般 一 个 方 格 块 0.5 一 3 个 经 纬度 。 面 积 幅度 大 ， 一 般 用 几 个 参数 表示 不 能 
给 模拟 的 研究 提供 所 需 精度 。 

另 一 种 常 被 人 们 忽略 的 方法 是 寻求 尺度 可 变换 参数 。 这 种 参数 一 般 是 代表 一 个 系统 不 同 
尺度 间 的 内 在 性 质 。Field (1991) 曾经 提出 过 一 种 功能 会 聚 假说 ， 声 称 生物 进化 应 该 造就 
植物 以 至 其 生理 过 程 与 植物 生长 所 需 资源 一 致 。 因 此 ， 一 些 生理 过 程 应 该 成 为 在 不 同 尺 度 上 
环境 条 件 和 资源 的 预测 参数 。 当 然 这 功能 会 聚 假说 还 有 待 于 进一步 商讨 。 同 时 有 几 个 例子 可 
用 以 说 明 这 些 可 变换 参数 。 

叶片 CO, 同化 的 量子 产量 (quantum yield) 是 一 个 生理 生化 的 参数 ， 被 用 于 预测 全 球 的 
C; 和 C4 植物 的 相对 分 布 〈(Ehleringer 等 ，1997) 。 理 论 和 实验 研究 都 表明 Cs 植物 的 量子 产 
量 不 受 生长 环境 和 种 间 差 异 而 变化 ， 仅 受 温度 和 CO, 浓度 的 影响 。 在 目前 大 气 GO; HA 
下 ，C3 植物 的 量子 产量 在 低温 下 比 C4 植物 高 ， 在 高 温 下 比 C: BOK. GAC, 植物 的 
量子 产量 相等 时 的 温度 用 于 界定 Cs 植物 在 全 球 植 被 中 的 分 布 。 这 种 用 一 个 在 很 小 尺度 上 的 
量子 产量 作为 参数 来 很 好 地 预测 在 全 球 尺 度 上 的 植被 分 布 ， 就 是 一 个 大 尺度 可 变换 参数 的 很 
有 说 服 力 的 例子 。 

夯 一 个 太 度 可 变换 参数 的 例子 是 由 Luo 等 (1996b) 导出 的 不 变量 方程 。 在 仔细 研究 叶 
片 光 合作 用 对 大 气 中 每 年 CO, 浓度 微量 增长 的 反应 时 ， 他 们 发 现 由 大 气 中 :CO; 浓度 微量 增 
长 而 造成 的 叶片 光合 作用 的 边际 增值 独立 于 一 切 生长 环境 因子 和 种 间 差 别 , 变 成 稍 受 温度 影 
响 的 CO, 浓度 的 不 变量 方程 (Luo 和 Mooney, 1996; Luo 等 ，1996b)。 这 个 不 变量 方程 从 
而 适用 于 不 同 太 度 上 光合 效率 随 微量 CO, 变化 的 增值 ， 因 而 代表 了 光合 系统 在 不 同 尽 广 士 
的 一 个 内 在 性 质 的 参数 。 更 主要 的 是 这 一 参数 可 大 大 简化 在 叶 尺 度 上 研究 结果 的 外 推 辣 并 提 
高 了 佑 计 全 球 陆 地 植被 吸收 空气 中 多 余 碳 量 的 精度 。 根 据 这 不 变量 方程 ， 大 气 中 CO 和 浓度 
每 年 增加 1.SpLAL 估计 会 引起 全 球 光 合 固定 碳 素 增加 20010 万 吨 至 40050 万 吨 碳 (Luo 和 
Mooney，1996)。 如 果 全 地 球 的 碳 素 在 植被 和 土壤 中 的 平均 逗留 时 间 为 13 年 的 话 ， 全 球 陆 
地 植被 和 土壤 每 年 将 固定 约 30 亿 吨 碳 素 ， 约 为 全 球 因 人 类 活动 释放 人 大 气 CO, 总 量 的 一 半 
左右 。 
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尽管 太 度 可 变换 参数 的 科学 意义 很 大 ， 但 并 不 是 在 所 有 的 研究 领域 里 ， 我 们 都 能 寻找 到 
斥 度 可 变换 参数 。 所 以 ， 在 现实 研究 中 ， 常 用 的 分 格 法 可 能 还 是 十 分 行 之 有 效 的 。 


六 、 结 语 


20 世纪 90 年 代 植 物 生 理 生 态 学 对 CO, 研究 的 明显 特点 是 强调 CO, 与 其 他 环境 因素 的 交 
互 作用 。 如 CO; 与 土壤 车 养 元 素 、 水 分 、 大 气 臭 氧 及 紫外 辐射 及 气温 升 高 的 交互 作用 。 其 
次 是 研究 方法 、 手 段 、 对 象 实验 设计 都 有 了 极 大 的 改进 与 提高 。 高 CO, 对 植物 结构 与 功能 
的 影响 ， 不 仅仅 在 增加 植物 组 织 、 器 官 、 个 体 水 平 上 ， 还 发 展 到 群体 、 群 落 、 生 态 系统 与 景 
观 水 平 。 研 究 规模 增 大 ， 研 究 时 间 增 长 。 从 纯 实 验 手 段 到 计算 机 模型 模拟 。 在 生态 系统 水 平 
上 ,高 CO; 浓度 对 植物 与 植物 间 、 植 物 与 土壤 、 植 物 与 动物 间 相 互 关系 的 直接 、 间 接 作用 ， 
作用 与 反作用 。 

CO, 与 土壤 营养 元 素 ， 特 别 是 所 的 交互 作用 表现 在 高 CO, 对 植物 生长 的 促进 作用 随 土 
壤 营 养 元 素 含 量 而 异 。 在 土壤 贫 靖 条 件 下 ， 高 CO, 对 植物 生长 及 生物 量 的 积累 没有 促进 作 
用 。 只 有 在 土壤 营养 元 素 丰 富 的 条 件 下 ， 高 CO, 促进 植物 生长 。 高 CO, 环境 影响 诸多 植物 
个 体 生 理 生 长 过 程 ， 如 光合 作用 、 和 气孔 传导 、 水 分 利用 、 生 长 与 生物 量 积累 与 分 配 、 植 物 器 
官 的 营养 元 素 含 量 、 叶 片 的 发 育 与 老化 及 生长 期 的 长 得 ， 叶 、 根 的 形态 结构 与 植 冠 的 排列 
等 。 在 群体 与 生态 系统 水 平 上 上， 高 CO, 浓度 直接 或 间接 地 影响 土壤 微生物 种 群 、 枯 枝 落叶 
分 解 及 土壤 营养 循环 。 此 外 ， 高 CO. 浓度 还 通过 影响 植物 叶片 碳 、 氧 和 次 生化 合 物种 类 和 
含量 ， 进 而 影响 以 植物 为 食 的 昆虫 的 生长 、 发 育 和 繁殖 ， 从 而 影响 生态 系统 食物 链 上 动物 种 
RNA. | 

对 CO, 和 水 的 交互 作用 的 充分 认识 基本 在 于 叶 气 孔 对 水 和 CO, 反应 机 制 的 理解 和 数量 
化 描述 。 目前 的 研究 大 部 分 停留 在 对 这 一 生理 过 程 的 表征 性 描述 ， 叶 气孔 在 高 CO, 条 件 下 
关闭 的 程度 因 种 而 异 ， 一 般 是 草本 植物 在 高 CO, 条 件 下 关闭 的 相对 程度 比 森 本 植物 高 。 由 
于 气孔 对 CO, 反应 的 种 间 差 异 ， 生 态 系统 的 水 分 动态 也 不 同 。 在 高 CO， 条 件 下 ， 一 般 草 原 
的 王 壤 含水 量 要 比 在 低 CO, 条 件 下 高 。 而 和 森林 的 土壤 含水 量 并 非 因 CO, 的 影响 而 有 太 大 的 
差别 。 至 于 生态 系统 的 水 分 利用 效率 如 何 受 到 CO, 条 件 的 影响 ， 仍 然 是 一 个 重要 的 研究 课 
题 。 粗 略 的 理论 分 析 显 示 水 分 利用 率 应 与 CO, 浓度 升 高 呈 1:1 的 线性 增长 。 但 试验 结果 并 
不 完全 与 这 一 理论 分 析 吻 合 。 如 何 改 进 这 理论 分 析 的 依据 和 设计 更 精确 的 试验 来 进一步 提高 
我 们 对 这 二 生理 生态 过 程 的 理解 ， 是 我 们 今后 研究 的 一 个 重点 之 一 。 

CO, 与 复 氧 对 众多 的 植物 生理 生长 功能 具 相 反作用 ， 因 而 推 煌 高 CO, 环境 可 能 减缓 臭 
氧 对 植物 的 伤害 作用 。 可 是 也 有 研究 指出 ， 高 CO, 对 上 内 氧 无 缓冲 或 减 慢 作用 。 为 此 ，CO， 
与 臭氧 的 交互 作用 应 进一步 探讨 。 特 别 是 在 不 同 的 土壤 营养 元 素 及 不 同 水 分 与 气温 条 件 下 的 
交互 作用 。 为 此 今后 CO, 与 其 他 环境 因素 的 交互 作用 , :应 是 多 元 因 了 的 环境 下 ， 这 样 的 实 
验 结果 才 可 能 为 预测 全 球 气 候 变 化 对 地 球 整 个 生态 系统 的 影响 提供 可 靠 的 信息 

计算 机 模型 模拟 研究 目前 已 广泛 用 于 植物 对 CO, 反应 的 研究 。 本 章 仅 选 了 两 个 方面 进 
行 二 亚 综 合 分 析 。 一 方面 是 光合 作用 对 CO, KEW RM, B—-TMER ERM (scaling) 方 
面 的 研究 。 光 合作 用 对 CO, 浓度 反应 的 模拟 研究 大 多 数 仍 根基 于 Farquhar 模型 。 但 由 于 该 
模型 不 能 预测 叶片 光合 能 力 如 何 随 CO, 浓度 的 变化 而 变化 ， 许 多 研究 人 员 在 这 方面 做 了 许 
多 改进 。 目 前 ，Luo 等 在 1994 年 发 展 的 模型 能 较 全 面 地 概括 叶片 光合 能 力 随 CO, 变化 而 变 
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化 的 许多 生化 和 形态 过 程 ， 从 而 能 较 好 地 预测 叶片 光合 能 力 的 变化 。 

尺度 变换 的 研究 十 分 复杂 。 尽 管 在 过 去 的 一 二 十 年 化 了 许多 人 力 和 物力 ， 这 方面 研究 仍 
然 没 有 导致 很 多 突破 。 寻 求 太 度 可 变换 参数 的 方法 ， 尽 管 难度 很 大 ， 但 一 旦 导致 新 的 发 现 ， 
这 些 尺度 可 变换 参数 将 对 某 些 领域 的 科学 发 展 可 起 到 相当 大 的 推动 作用 。 


致谢 “作者 感谢 曾 波 帮助 。 
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恢 复 ` 生 - 态 学 


tei! By we Spe wy? 
(中 国 科 学 院 华南 植物 研究 所 ;广州 ，510650 
2 Arizona State University West, Phoenix, AZ 85069, USA) 


摘要 恢复 生态 学 起 源 于 100 年 前 的 山地 、 和 草原 、 和 森林 和 野生 生物 等 自然 资源 的 管理 研究 ， 
形成 于 20 世纪 80 年 代 。 它 是 研究 生态 整合 性 的 恢复 和 管理 过 程 的 科学 。 生 态 整合 性 包括 生 
物 多 样 性 、 生 态 过 程 和 结构 、 区 域 及 历史 情况 、 可 持续 的 社会 实践 等 广泛 的 内 容 。 恢复 生态 
学 的 研究 对 象 是 在 自然 或 人 为 干扰 下 形成 的 偏离 自然 状态 的 退化 生态 系统 。 生 态 恢 复 的 目标 
包括 恢复 退化 生态 系统 的 结构 、 功 能 、 动 态 和 公益 ， 其 长 期 目标 是 通过 恢复 与 保护 相 结合 ， 
实现 生态 系统 的 可 持续 发 展 。 恢 复生 态 学 的 理论 与 方法 较 多 ， 它 们 均 源 于 生态 学 等 相关 学 
科 ， 但 自我 设计 和 人 为 设计 理论 是 惟一 源 于 恢复 生态 学 研究 和 实践 。 由 于 生态 系统 的 复杂 
性 ， 退 化 生态 系统 恢复 的 方向 和 恢复 时 间 具 有 不 确定 性 ， 其 恢复 的 机 理 可 用 临界 半 值 理论 进 
行 解释 。 此 外 ， 本 文 还 介绍 了 生态 系统 功 益 的 恢复 、 生 物 多 样 性 资源 在 恢复 中 的 作用 以 及 恢 
复生 态 学 与 相关 学 科 的 关系 。 


Abstract ‘Ren, H., S. Peng!, and J. Wu (LSouth China Institute of Botany, Guangzhou, 
510650; ”Arizona State University West, Phoenix, AZ85069, USA). Restoration Ecology. The 
ideas of restoring biotic communities originated 100 years ago from studies of degraded ecosystems 
and natural resource management practices. Restoration ecology became established as a discipline 
in the 1980s and is broadly defined as the study of restoring and managing ecological integrity. E- 
cological integrity includes biodiversity, ecological pattern and process, regional and historical 
context, and societal practices for sustainability. Restoration ecology focuses on ecosystems that 
are driven away from their “normal” states by natural or anthropogenic disturbances. The main 
objective of ecological restoration is to reconstruct the structure, function, dynamics and services, 
and its long-term goal is to achieve ecological sustainability through restoration and protection 
measures. Because of the complexity of ecological processes, the direction and time required for 
restoration of a particular ecosystem is hardly deterministic. The general process of ecologicil 
restoration, however, may be explained by the critical threshold theory. In this paper we review 
the major developments in the field of restoration ecology in China and worldwide. We d:scuss 
several existing theories and methods that have emerged from several ecology-related disciplines, 


and present a synthetic view of what restoration ecology is and how it has been practiced. 


一 、 前 言 


自 1940 年 以 来 ， 由 于 科学 技术 的 进步 ， 人 类 生产 、 生 活 和 探险 的 足迹 遍及 人 全球， 尤其 
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是 全 球 人 口 已 达 $7 亿 ， 而 且 每 年 仍 以 9000 多 万 的 速度 在 递增 。 在 那些 有 人 居住 的 地 方 ， 人 
类 为 了 生存 ， 大 部 分 的 自然 生态 系统 被 改造 为 城镇 和 农田 ， 原 有 的 生态 系统 结构 及 功能 退 
化 , 有 的 甚至 已 失去 了 生产 力 。 随 着 人 口 的 持续 增长 ， 对 自然 资源 的 需求 也 在 增加 。 环 境 污 
染 、 植 被 破坏 、 土 地 退化 、 水 资源 短缺 、 气 候 变化 、 生 物 多 样 性 丧失 等 增加 了 对 自然 生态 系 
统 的 胁迫 。 人 类 面临 着 合理 恢复 、 保 护 和 自然 资源 开发 的 挑战 。20 世纪 80 年 代 ， 恢 复生 态 
学 (Restoration Ecology) 应 运 而 生 。 人 恢复 生态 学 从 理论 与 实践 两 方面 研究 生态 系统 退化 、 
人 恢复、 开发 和 保护 机 理 ， 因 而 为 解决 人 类 生态 问题 和 实现 可 持续 发 展 提供 了 机 遇 (Aber 和 
Jordan, 1985; Cairns, 1995; Daily, 1995; 陈 灵 芝 和 陈 伟 烈 ，1995$; Dobson 等 ，1997; 任 
海 和 彭 少 麟 ，1998a)。 本 文 对 近年 来 国际 上 恢复 生态 学 在 理论 和 方法 上 的 进展 进行 综述 ， 并 
提出 恢复 生态 学 的 可 能 发 展 方向 。 


二 、 生 态 恢 复 和 恢复 生态 学 的 定义 


恢复 生态 学 是 一 门 关于 生态 恢复 (Ecological restoration) 的 学 科 ， 由 于 恢复 生态 学 具 理 
论 性 和 实践 性 ， 从 不 同 的 角度 看 会 有 不 同 的 理解 ， 因 此 关于 恢复 生态 学 的 定义 有 很 多 ,其 中 
具 代 表 性 的 如 下 : 

美国 自然 资源 委员 会 (The US Natural Resource Council) 认为 使 一 个 生态 系统 回复 到 较 
接近 其 受 干扰 前 的 状态 即 为 生态 恢复 (Cairns, 1995); Jordan (1995) 认为 使 生态 系统 回复 
到 先前 或 历史 上 (自然 或 非 自 然 ) 的 状态 即 为 生态 恢复 ; Cairns (1995) 认为 生态 恢复 是 使 
受 损 生态 系统 的 结构 和 功能 回复 到 受 干 扰 前 状态 的 过 程 ; 生态 恢复 是 重建 某 区 域 历 史上 原 有 
的 植物 和 动物 群落 ， 而 且 保 持 生态 系统 和 人 类 的 传统 文化 功能 的 持续 性 的 过 程 (Hobbs 和 
Norton, 1996). 

上 述 四 种 定义 强调 受 损 的 生态 系统 要 恢复 到 理想 的 状态 。 但 由 于 缺乏 对 生态 系统 历史 的 
了 解 、 恢 复 时 间 太 长 、 生 态 系统 中 关键 种 的 消失 、 费 用 太 高 等 现实 条 件 的 限制 ， 这 种 理想 状 
态 不 可 能 达到 ， 于 是 又 有 了 下 述 定 义 : 

RYE ABE (1996) 提出 恢复 生态 学 是 研究 生态 系统 退化 的 原因 、 退 化 生态 系统 恢 
复 与 重建 的 技术 与 方法 、 生 态 学 过 程 与 机 理 的 科学 。Bradshaw (1987) 认为 生态 恢复 是 有 关 
理论 的 一 种 “综合 试验 ”(acid test 或 译 为 严密 验证 ) ， 它 研究 生态 系统 自身 的 性 质 、 受 损 机 
理 及 修复 过 程 (Jordan 等 ，1987); Diamond (1987) 认为 生态 恢复 就 是 再 造 一 个 自然 群落 、 
或 再 造 一 个 自我 维持 、 并 保持 后 代 具 持续 性 的 群落 ; Harper (1987) 认为 生态 恢复 是 关于 组 
装 并 试验 群落 和 生态 系统 如 何 工作 的 过 程 (Jordan 等 ，1987) 。( 国 际 ) 恢 复生 态 学 会 〈Soei- 
ety for Ecological Restoration) 先后 提出 三 个 定义 : 生态 恢复 是 修复 被 人 类 损害 的 原生 生态 系 
统 的 多 样 性 及 动态 的 过 程 (1994); 生态 恢复 是 维持 生态 系统 健康 及 更 新 的 过 程 (1995); 生 
态 恢 复 是 帮助 研究 生态 整合 性 的 恢复 和 管理 过 程 的 科学 ， 生 态 整 合 性 包括 生物 多 样 性 ,生态 
过 程 和 结构 、 区 域 及 历史 情况 、 可 持续 的 社会 实践 等 广泛 的 范围 1995$)。 第 三 个 定义 是 该 
学 会 的 最 终 定义 (Jackson 等 ，1995)。 

与 自然 条 件 下 发 生 的 次 生 演 替 不 同 ， 生 态 恢复 强调 人 类 的 主动 作用 。 事 实 上 ， 人 类 活动 
are eh eaA RT SATE 我 们 得 从 生态 平衡 的 观点 转向 动态 的 观点 看 生态 恢 
复 。 生 态 恢复 包括 人 类 的 需求 观 、 生 态 学 方法 的 应 用 、 恢 复 目 标 和 评估 成 功 的 标准 以 及 生态 
恢复 的 各 种 限制 papa: 十 会 评价 、 生 态 环 境 等 ) 等 基本 成 分 。 与 生态 恢复 相 
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关 的 概念 还 有 : 重建 (Rehabilitation， 即 去 除 干 扰 并 使 生态 系统 回复 原 有 的 利用 方式 六 改 
良 (Reclamation ， 即 改良 立地 的 条 件 以 便 使 原 有 的 生物 生存 ， 一 般 指 原 有 景观 彻底 破坏 后 的 
恢复 ) 、 改 进 〈(Enhancement， 即 对 原 有 的 受 损 系统 进行 改进 ， 以 提高 某 方面 的 结构 与 功能 )、 
修补 (Remedy， 即 修复 部 分 受 损 的 结构 )、 更 新 (Renewal， 指 生态 系统 发 育 及 更 新 ) 、 再 植 
(Revegetation， 即 恢复 生态 系统 的 部 分 结构 和 功能 ， 或 恢复 当地 先前 土地 利用 方式 )。 这 些 
与 恢复 相关 的 概念 可 看 作 广 义 的 恢复 概念 ORE HAD DB, 1996; FF te A > BE, 
1998a) 。 因 为 人 类 在 生存 与 发 展 过 程 中 已 完全 改变 了 大 量 的 原生 顶 极 生态 系统 为 工业 、 农 
业 、 商 业 和 生活 基地 ， 这 些 人 工 形成 的 生态 系统 已 成 为 世界 生态 系统 中 的 成 员 。 

最 近 ，Kloor (2000) 通过 对 北美 森林 的 恢复 研究 认为 ， 应 该 淘汰 “恢复 ”这 个 词 ， 他 
的 理由 是 恢复 生态 学 中 存在 三 个 问题 : 一 是 恢复 的 目标 具有 不 确定 性 ， 即 恢复 某 生 态 系统 历 
史上 哪 一 个 时 间 阶 段 的 状态 ， 例 如 美国 Minnesota 历史 上 被 冰雪 禾 盖 ,是 否 应 恢复 为 委 地 
We? 二 是 “恢复 ”这 个 词 有 静态 的 含意 ， 因 而 恢复 不 仅 要 试图 重复 过 去 的 环境 ， 而 且 要 通过 
管理 以 维持 过 去 的 状态 ， 但 事实 上 自然 界 是 动态 的 ; 三 是 由 于 气候 变化 、 关 键 种 缺乏 或 新 种 - 
人 侵 ， 完 全 的 恢复 是 不 可 能 的 。Davis (2000) 进一步 指出 ， 根 据 “ 恢 复 ” 过 程 中 所 做 的 工 
HE, 将 “恢复 ” (restoring) 换 成 “生态 改进 ” (ecological enhancement 或 ecological enrich- 
ment) 会 更 精确 ， 作 为 一 门 学 科 ， 人 恢复 生态 学 应 该 叫 “ 生 态 构 建 ” (ecological architecture), 
并 将 它 作 为 景观 构建 (landscape architecture) 的 一 个 分 支 学 科 。Higgs 等 (2000) KR (H 
际 ) 恢复 生态 学 会 对 这 三 点 做 了 逐条 反 驭 ， 他 们 认为 生态 恢复 强调 了 参考 条 件 ， 而 且 生 态 学 
家 已 致力 于 寻找 适当 的 时 间 和 空间 参考 点 ; 恢复 是 一 个 动态 的 过 程 ， 而 且 恢 复 包 括 结 构 、 干 
扰 体系 、 功 能 随时 间 变 化 ; 恢复 促进 了 乡土 种 、 和 群落、 生态 系统 流 (能 流 、 物 流 等 )、 可 持 
续 的 文化 的 繁荣 ， 它 应 是 应 用 生态 学 的 一 个 分 支 。 


、 恢 复生 态 学 研究 简 史 


恢复 生态 学 起 源 于 100 年 前 的 山地 、 草 原 、 和 森林 和 野生 生物 等 自然 资源 管理 研究 ， 其 中 
本 世纪 初 的 水 土 保持 、 森 林 砍 伐 后 再 植 的 理论 与 方法 在 恢复 生态 学 中 沿用 至 今 (Jordan 等 ， 
1987), ， 例 如 Phipps 于 1883 出 版 了 森林 再 造 的 专著 ， 其 中 有 些 理 论 至 今 可 用 (天 eddy， 
1999)。 早 在 本 世纪 30 年 代 就 有 干旱 胁迫 下 农业 生态 系统 恢复 的 实践 。 最 早 开 展 恢 复生 态 学 
实验 的 是 Leopold， 他 与 助手 一 起 于 1935 年 在 Wisconsin 大 学 植物 园 恢复 了 一 个 24 ABAD 
场 。 随 后 他 发 现 了 火 在 维持 及 管理 草场 中 的 重要 性 。 他 还 认为 生态 恢复 只 是 恢复 中 的 第 二 
步 ， 一 个 生态 系统 保持 整体 性 、 稳 定性 和 生物 群体 的 美丽 时 就 是 好 的 。 在 1941 年 他 进一步 
提出 土地 健康 (land health) 的 概念 (Jordan 等，1987; Rapport 1998 ) 。 Clements (1935) 
发 表 了 “实验 生态 学 为 公共 服务 ”的 论文 ， 阑 述 生 态 学 可 用 于 包括 土地 恢复 在 内 的 广泛 领 开 
(Keddy，1999)。20 世纪 50~60 年 代 ， 欧 洲 、 北 美和 中 国都 注意 到 了 各 自 的 环境 问题 ， 开 
展 了 一 些 工程 导 生 物 措施 相 结合 的 矿山 、 水 体 和 水 土 流失 等 环境 恢复 和 治理 工程 ， 并 取得 了 
一 些 成 效 。 从 20 世纪 70 年 代 开 始 ， 欧 美 一些 发 达 国家 开始 水 体 恢 复 研 究 (Cairns，1995; 
陈 灵芝 和 陈 伟 烈 ，1995)。 在 此 期 间 ， 虽 有 部 分 国家 开始 定位 观测 和 研究 ， 但 没有 生态 恢复 
的 机 理 研 究 。Farnworth Golley 在 1973 年 提出 了 热带 雨林 恢复 研究 中 的 9 个 具体 方向 。 
1975 年 在 美国 召开 了 “ 受 损 生 态 系 统 的 恢复 ”国际 研讨 会 ， 会 议 探讨 了 受 损 生态 系统 恢复 
的 一 些 机 理 和 方法 ， 并 号 召 科学 家 们 注意 搜集 受 损 生 态 系统 科学 数据 和 资料 ， 开 展 技 术 措 施 

+ £46 * 


上 


HF, 建立 国家 间 的 研究 计划 。1980 Cairns 主编 了 《 受 损 生态 系统 的 恢复 过 程 》 一 书 ，8 
位 科学 家 从 不 同 角 度 探讨 了 受 损 生 态 系统 恢复 过 程 中 重要 生态 学 理论 和 应 用 问题 。 同 年 ， 
Brandshaw 和 Chdwick 出 版 了 Restoration of land, the ecology and reclamation of derelict and 
degraded land; 1983 年 在 美国 召开 了 “干扰 与 生态 系统 ”的 国际 研讨 会 ， 探 讨 了 干扰 对 生态 
系统 各 个 层次 的 影响 。1984 在 美国 威斯康星 大 学 召开 了 恢复 生态 学 研讨 会 ， 强 调 了 恢复 生 
态 学 中 理论 与 实践 的 统一 性 ， 并 提出 恢复 生态 学 在 保护 与 开发 中 起 重要 的 桥梁 作用 ; 美国 
1985 年 成 立 了 “恢复 地 球 ” 组 织 ， 该 组 织 先 后 开展 了 森林 、 草 地、 海岸 带 、 矿 地 、 流 域 、 
湿地 等 生态 系统 的 恢复 实践 并 出 版 了 一 系列 生态 恢复 实例 专著 (Beger，1990)。 同 年 Aber 
Ml Jordan 提出 了 恢复 生态 学 的 术语 ， 他 们 还 出 版 了 -Restoration Ecology: A synthetic approach 
to ecological research 的 论文 集 。1985 年 ， 国 际 恢复 生态 学 会 成 立 。1991 年 在 澳大利亚 举行 
了 汪 热带 退 化 林地 的 恢复 国际 研讨 会 ”。1993 年 在 香港 举行 了 华南 退化 坡地 恢复 与 利用 国际 
研讨 会 系统 探讨 了 中 国 华 南 地 区 退化 坡地 的 形成 及 恢复 问题 (Parham，1993)3; 1996 年 ， 
在 瑞士 召开 了 第 一 届 世 界 恢复 生态 学 大 会 ， 大 会 强调 恢复 生态 学 在 生态 学 中 的 地 位 ， 恢 复 技 
术 与 生态 学 的 连接 ， 人 恢复 过 程 中 经 济 与 社会 内 容 的 重要 性 ， 随 后 国际 恢复 生态 学 会 每 年 召开 
一 次 国际 研讨 会 。 现 在 各 国 均 有 大 量 的 关于 恢复 生态 学 的 论文 出 现 ， 但 主要 的 恢复 生态 学 期 
刊 有 Restoration and Management Notes, Restoration Ecology, Restoration and Reclamation 
Review 和 Land degradation & Development. Ecology Abstracts 等 国际 文摘 也 开辟 专栏 转载 恢 
复 秒 态 学 方面 的 成 果 。 另 有 一 些 生 态 学 期 刊 和 环境 期 刊 出 版 恢复 生态 学 专辑 ， 此 外 还 有 大 量 
的 因特网 网 址 进行 恢复 生态 学 方面 的 学 术 交流 。 

-当前 在 恢复 生态 学 理论 和 实践 方面 走 在 前 列 的 是 欧洲 和 北美 ,在 实践 中 走 在 前 列 的 还 有 
新 西 兰 、 澳 大 利 亚 和 中 国 。 其 中 欧洲 偏重 矿 地 恢复 ， 北 美 偏重 水 体 和 林地 恢复 ， 而 新 西 兰 和 
澳大利亚 以 草原 为 主 (Gaynor, 1990; Cairns, 1992; Mansfield 和 Towns，1997) ， 中 国 则 
AAD ta oR vA WEA AAD ( 陈 灵芝 和 陈 伟 烈 ，1995; 任 海 和 彭 少 刨 ，1998a)。 

AA 20 世纪 70 年 代 至 今 ， 国 外 比较 成 功 的 恢复 样板 有 : 热带 的 土地 退化 现状 及 及 恢复 技 
JAK (CAB970601598, CAB940607234。 CAB 是 指 Centre for Agriculture and Biosciences Inter- 
national, 其 后 的 数字 是 顺序 号 ) ， 昆 士 兰 东北 部 退化 土地 的 恢复 (CAB960607654), HARE 
亚 的 毁 林地 恢复 (CAB9%60607447) ， 退 化 的 石灰 岩 矿 地 的 造林 (CAHB960600967)， 湿 热带 的 
自然 林 恢 复 (CAB960600935) ， 东 玻利维亚 、 巴 西 、 ARAL FEC AY) + HK (CAB 
数据 库 中 有 近 百 条 记录 )， 干 旱 和 半 干 旱地 退化 生态 系统 的 恢复 与 重建 (至 1999 4, CAB 
数据 库 中 有 五 十 余 条 记录 )。 这 些 恢 复试 验 的 对 象 涉 及 了 草原 、 河 流 、 湖 泊 、 废 弃 矿 地 、 森 
林 和 农田 ,， 在 这 些 恢复 过 程 中 主要 研究 内 容 有 干扰 和 受 损 生态 系统 ， 受 损 生 态 系 统 的 恢复 与 
重建 ， 湿 热带 森林 生态 系统 的 稳定 性 ， 废 弃 矿 地 和 垃圾 场 的 恢复 ， 河流 和 湖泊 水 生 植 物 群 落 
的 重建 等 在 此 基础 上 上， 已 有 一 些 恢 复生 态 学 的 理论 成 梁 出 现 。 

我 国 最 早 的 恢复 生态 学 研究 是 中 国 科 学 院 华 南 植物 研究 所 余 作 岳 等 人 1959 年 在 启东 的 
热带 沿海 侵蚀 台地 上 开展 的 退化 生态 系统 的 植被 恢复 技术 与 机 理 研 究 。 经 过 近 40 年 的 系统 
研究 ， 提 出 了 “在 一 定 的 人 工 启 动 下 ， 热 带 极度 退化 的 森林 可 恢复 性 退化 生态 系统 的 恢复 可 
分 三 步 走 ; 恢复 过 程 中 植物 多 样 性 导致 动物 和 微生物 多 样 性 ,植物 多 样 性 是 生态 系统 稳定 性 
的 基础 ”等 观点 。 他 们 还 先后 创建 了 我 国 恢复 生态 学 研究 的 两 个 基地 小 良 热带 和 森林 生态 
系统 定位 研究 站 和 锥 山 丘 陵 综合 试验 站 等 。 从 此 以 后 ， 先 后 有 多 个 单位 开展 了 退化 生态 系统 
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恢复 研究 ， 其 中 包括 : 南京 大 学 仲 崇 信 自 1963 年 起 就 从 英国 、 丹 麦 引进 大 米 草 在 沿海 滩涂 


种 植 以 控制 海岸 侵蚀 ， 至 1980 年 推广 达 3 万 多 公顷 。 中 国 科 学 院 兰 洲 沙漠 所 开展 的 沙漠 治 
理 与 植被 固沙 研究 ， 中 国 科学 院 西 北 水 土 保持 研究 所 开展 的 黄土 高 原水 土 流失 区 的 治理 与 综 
合 利用 示范 研究 ， 中 国 科学 院 水 生生 物 研 究 所 的 湖泊 生态 系统 恢复 研究 ， 中 国 科 学 院 西北 高 
原生 物 研 究 所 开展 了 高 原 退 化 草 甸 恢 复 与 重建 研究 ， 中 国 科学 院 成 都 生物 研究 所 开展 的 岷江 
上 游 植被 恢复 研究 ， 中 国 科 学 院 南京 土壤 所 开展 的 红壤 恢复 与 综合 利用 试验 ,广西 科学 院 和 
中 山大 学 开展 的 红 树 林 恢 复 重 建 试验 等 。1983 年 中 国 科 学 院内 蒙古 草原 站 开展 了 不 同 恢复 
措施 下 退化 羊 草草 原 恢复 演 替 研究 。1990 年 东北 林业 大 学 开展 了 黑龙 江 省 森林 生态 系统 恢 
复 与 重建 研究 ， 同 期 中 国 林 业 科学 研究 院 开展 了 海南 岛 热 带 林 地 的 植被 恢复 与 可 持续 发 展 研 
究 。 另 有 中 国 环境 科学 院 、 中 山大 学 、 中 国 矿 业 大 学 等 单位 开展 的 大 量 废弃 矿 地 和 垃圾 场 的 
恢复 对 策 研 究 。90 年 代 中 期 ， 先 后 出 版 了 《热带 亚热带 退化 生态 系统 的 植被 恢复 生态 学 研 
究 》 和 《中 国 退化 生态 系统 研究 》 等 专著 ， 提 出 了 适合 中 国 国 情 的 恢复 生态 学 研究 理论 和 方 
法 体系 (中 国生 态 学 会 ，1995; 陈 灵芝 和 陈 伟 烈 ，1995; READ BS, 1996; Ete Ale 
少 麟 ，1998a) 。 


四 、 生 态 系统 退化 及 其 恢复 机 理 


1. 退化 生态 系统 及 其 形成 原因 

退化 生态 系统 是 指 生态 系统 在 自然 或 人 为 干扰 下 形成 的 偏离 自然 状态 的 系统 。 与 自然 系 
统 相 比 ， 一 般 地 ， 退 化 的 生态 系统 种 类 组 成 、 群 落 或 系统 结构 改变 ， 生 物 多 样 性 减少 ， 生 物 
生产 力 降 低 、 土 壤 和 微 环 境 恶 化 ， 生 物 间 相互 关系 改变 (Chapman, 1992; Daily, 1995; 陈 
灵芝 和 陈 伟 烈 ，1995) 。 当 然 ， 对 不 同 的 生态 系统 类 型 ， 其 退化 的 表现 是 不 一 样 的 。 例 如 ， 
湖泊 由 于 富 营养 化 而 退化 ， 外 来 种 人 侵 、 在 人 为 干扰 下 本 地 非 优 势 种 取代 历史 上 的 优势 种 等 
引起 生态 系统 的 退化 等 ， 往 往 这 种 情况 下 会 改变 生态 系统 的 生物 多 样 性 ,但 生物 生产 力 不 一 
定 下 降 ， 有 的 反而 会 上 升 (Berger，1993 )。 

据 估 计 ， 由 于 人 类 对 土地 的 开发 (主要 指 生境 转换 ) 导致 了 全 球 50 多 亿 公 顷 十 地 的 退 
化 ， 使 全 球 43% 的 陆地 植被 生态 系统 的 服务 功能 受到 了 影响 。 联 合 国 环境 署 的 调查 表明 
(Daily, 1995): 全 球 有 20 亿 公 顷 土地 退化 〈 占 全 球 有 植被 分 布 土地 面积 的 17%)， 其 中 轻 
度 退 化 的 〈 农 业 生产 力 稍微 下 降 ， 恢 复 潜 力 很 大 ) 有 7.5 亿 公 顷 ， 中 度 退化 的 〈 农 业 生产 力 
下 降 更 多 ， 要 通过 一 定 的 经 济 和 技术 投资 才能 恢复 ) 有 9.1 亿 人 公顷， 严重 退化 的 〈 没 有 进行 
农业 生产 ， 要 依靠 国际 援助 才能 进行 改良 的 ) 有 3.0 亿 公 顷 ， 极 度 退 化 的 〈 不 能 进行 农业 生 
产 和 改良 ) 有 0.09 亿 公顷 ; 全 球 荒 漠 化 土地 有 36 亿 多 公顷 ( 占 全 球 干旱 地 面积 的 70%)， 
其 中 轻微 退化 的 12.23 亿 公 顷 ， 中 度 退 化 的 12.67 亿 公 顷 ， 严重 退 化 的 有 10 亿 多 公顷 ， 极 
度 退 化 的 有 0.72 亿 公 顷 。 此 外 ， 弃 耕 的 旱地 每 年 还 以 900 万 一 1100 万 公顷 的 速度 在 递增 。 
全 球 退 化 的 热带 雨林 面积 有 4.27 亿 人 公顷， 而 且 还 在 以 0.154 公顷 /年 的 速度 递增 。 联 合 国 环 
境 署 还 估计 ，1978 一 1991 年 间 全 球 土 地 荒漠 化 造成 的 损失 达 3000 1Z ~ 6000 亿美 元 ， 现 在 每 
年 高 达 423 亿 ， 而 全 球 每 年 进行 生态 恢复 而 投入 的 经 费 达 100 亿 一 224 亿美 元 。 

RIGS (1993) HER, RRS, 我国 其 他 的 生态 系统 退化 面积 约 国土 总 面积 的 1M4。 
任 海 等 (1999) 系统 总 结 了 有 关 部 委 和 学 者 的 数据 发 现 ， 中 国 农田 总 面积 为 1.4 亿 公 顷 ， 退 
化 面积 为 0.28 亿 公 顷 ; 草地 面积 4 亿 公 顷 ， 退 化 面积 为 1.32 亿 公 项; 森林 总 面积 1.652 亿 
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AH, WHA 0.312122; 淡水 面积 74.3 WAM, IB 24.5 FAM; Bw Hy 200 
百 万 公顷 。 此 外 ， 多 位 学 者 提出 了 某 些 退化 生态 系统 面积 ， 但 有 较 大 差异 ， 这 可 能 是 由 于 测 
量 精 度 或 退化 生态 系统 的 定义 不 同 造成 的 。 

退化 生态 系统 形成 的 直接 原因 是 人 类 活动 ， 部 分 来 自 自然 灾害 ， 有 时 两 者 到 加 发 生 作 
Flo 生态 系统 退化 的 过 程 由 干扰 的 强度 、 持 续 时 间 和 规模 所 决定 。Daily (1995) 对 造成 生 
态 系 统 退 化 的 人 类 活动 进行 了 排序 : 过 度 开 发 〈 含 直接 破坏 和 环境 污染 等 ) 435%, BK 
占 :30% ， 农 业 活动 占 28% ， 过 度 收 获 薪 材 占 7% ， 生 物 工业 占 1% 。 自 然 干扰 中 外 来 种 人 侵 
(包括 因 类 为 引种 后 泛滥 成 灾 的 人 侵 )、 火 灾 及 水 灾 是 最 重要 的 因素 。Daily (1995) 进一步 
指出 ， 基 于 以 下 四 个 原因 人 类 进行 生态 恢复 是 非常 必要 和 重要 的 : 即 需要 增加 作物 产量 满足 
人 类 需求 ; 人 类 活动 已 对 地 球 的 大 气 循 环 和 能 量 流 动产 生 了 严重 的 影响 ;生物 多 样 性 依赖 于 
人 类 保护 和 恢复 生境 ; 土地 退化 限制 了 国民 经 济 的 发 展 。 

Brown 和 Lugo (1994) 也 指出 ， 生 态 系统 的 退化 过 程 或 程度 取决 于 生态 系统 的 结构 或 
过 程 受 千 扰 的 程度 ， 例 如 和 人 类 对 植物 获取 资源 过 程 的 干扰 《如 : 过 度 灌 溉 影响 植物 的 水 分 循 
环 ， 超 量 施肥 影响 植物 的 物质 循环 ) 要 比 对 生产 者 或 消费 者 的 直接 干扰 (如 : 砍伐 或 猎取 ) 
产生 的 负 效 应 要 大 。 一 般 地 ， 在 生态 系统 组 成 成 分 尚未 完全 破坏 前 排除 干扰 ， 生 态 系统 的 退 
化 会 停 二 并 开始 恢复 (例如 少量 砍伐 后 森林 的 恢复 ) ， 但 在 生态 系统 的 功能 过 程 被 破坏 后 排 
除 和 于 扰 导 生态 系统 的 退化 很 难 停止 ， 而 且 有 可 能 会 加 剧 〈 例 如 炼 山 后 的 林地 恢复 )。 

2. 生态 恢复 的 目标 

Hobbs 和 Norton (1996) 认为 恢复 退化 生态 系统 的 目标 包括 ; 建立 合理 的 内 容 组 成 〈 种 
类 丰富 度 及 多 度 ) 、 结 构 (植被 和 土壤 的 垂直 结构 )、 格 局 (生态 系统 成 分 的 水 平安 排 )、 蜡 
质 性 j( 各 组 分 由 多 个 变量 组 成 )、 功 能 (诸如 水 、 能 量 、 物 质 流 动 等 基本 生态 过 程 的 表现 )。 
事实 填 ， 进 行 生态 恢复 工程 的 目标 不 外 乎 四 个 : 一 是 恢复 诸如 废弃 矿 地 这 样 极度 退化 的 生 
境 ; 二 是 提高 退化 土地 上 的 生产 力 ; 三 是 在 被 保护 的 景观 内 去 除 干 扰 以 加 强 保 护 ; 四 是 对 现 
有 生态 系统 进行 合理 利用 和 保护 ， 维 持 其 服务 功能 。 如 宋 按 短期 与 长 期 目标 分 还 可 将 土 述 目 
MAEM ( 章 家 恩 和 徐 琪 1999). 

虽然 恢复 生态 学 强调 对 受 损 生态 系统 进行 恢复 ， 但 恢复 生态 学 的 首要 目标 仍 是 保护 自然 
的 生态 系统 ， 因 为 保护 在 生态 系统 恢复 中 具有 重要 的 参考 作用 ; 第 二 个 目标 是 恢复 现 有 的 退 
化 生态 系统 ;尤其 是 与 人 类 关系 密切 的 生态 系统 ; 第 三 个 目标 是 对 现 有 的 生态 系统 进行 合理 
SE, 避免 退化 ; 第 四 个 目标 是 保持 区 域 文化 的 可 持续 发 展 。 其 他 的 目标 还 包括 实现 景观 层 
次 的 整合 性 ， 保 持 生 物 多 样 性 及 保持 良好 的 生态 环境 等 。Parker (1997) 认为 ， 恢 复 的 长期 
目标 应 是 生态 系统 自身 可 持续 性 的 恢复 ， 但 由 于 这 个 目标 的 时 间 尺 度 太 大 ， 加 上 生态 系统 是 
开放 的 ;可 能 会 导致 恢复 后 的 系统 状态 与 原状 态 不 同 。 

3. 恢复 生态 学 中 的 主要 生态 学 理论 

目前 ， 自 我 设计 与 人 为 设计 理论 (Self-Design versus Design Theory) 是 惟一 从 恢复 生态 
学 中 产生 的 理论 (van der Valk，1999)。 自 我 设计 理论 认为 ， 只 要 有 足够 的 时 间 ， 随 着 时 间 
的 进程 退化 生态 系统 将 根据 环境 条 件 合理 地 组 织 自己 并 会 最 终 改变 其 组 分 。 而 大 为 设计 理 
论 认 为 ， 通 过 工程 方法 和 植物 重建 可 直接 恢复 退化 生态 系统 ， 但 恢复 的 类 型 可 能 是 多 样 的 。 
这 一 理论 把 物种 的 生活 史 作 为 植被 恢复 的 重要 因子 ， 并 认为 通过 调整 物种 生活 史 的 方法 就 可 
加 快 植被 的 恢复 。 这 两 种 理论 不 同 点 在 于 : 自我 设计 理论 把 恢复 放 在 生态 系统 层次 考虑 ， 未 
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考虑 到 缺乏 种 子 库 的 情况 ， 其 恢复 的 只 能 是 环境 决定 的 群落 ; 而 人 为 设计 理论 把 恢复 放 在 个 
体 或 种 群 层 次 上 考虑 ， 人 恢复 的 可 能 是 多 种 结果 (Middleton, 1999; Van der Valk，1999)。 

恢复 生态 学 应 用 了 许多 学 科 的 理论 ， 但 最 主要 的 还 是 生态 学 理论 。 这 些 理论 主要 有 限 
制 性 因子 原理 (寻找 生 态 系 统 恢复 的 关键 因子 )、 热 力学 定律 (确定 生态 系统 能 量 流 动 特 
征 )、 种 群 密度 制约 及 分 布 格局 原理 (确定 物种 的 空间 配置 )、 生 态 适 应 性 理论 (尽量 采用 乡 
土 种 进行 生态 恢复 )、 生 态 位 原理 (合理 安排 生态 系统 中 物种 及 其 位 置 )、 演 替 理论 〈 缩 短 恢 
复 时 间 ， 极 端 退 化 的 生态 系统 恢复 时 ， 演 替 理 论 不 适用 ， 但 具 指 导 作 用 )、 植 物 人 侵 理论 、 
生物 多 样 性 原理 (引进 物种 时 强调 生物 多 样 性 ， 生 物 多 样 性 可 能 导致 恢复 的 生态 系统 稳定 )、 
缀 块 - 廊 道 -~ 基底 理论 (从 景观 层次 考虑 生境 破碎 化 和 整体 土地 利用 方式 ) 等 等 (John- 
stone, 1986; Forman, 1995; Middleton, 1999; 余 作 岳 和 彭 少 麟 ，1996)。 

4. 生态 恢复 的 方法 问题 

不 同类 型 (如 和 森林、 草地、 农田、 湿地、 湖泊 、 河 流 、 海 洋 )、 不 同 程度 的 退化 生态 系 
统 ， 其 恢复 方法 亦 不 同 。 从 生态 系统 组 成 成 分 的 角度 看 ， 主 要 包括 非 生物 和 生物 系统 的 恢 
复 。 无 机 环境 的 恢复 技术 包括 水 体 恢复 技术 (如 控制 污染 、 去 除 富 营养 化 、 换 水 、 积 水 、 排 
涝 和 灌溉 技术 ) 、 土 壤 恢 复 技术 (如 耕作 制度 和 方式 的 改变 、 施 肥 、 土 壤 改良 、 表 士 稳定 、 
控制 水 土 侵 蚀 、 换 土 及 分 解 污染 物 等 ) 、 空 气 恢复 技术 (如 烟尘 吸附 、 生 物 和 化 学 吸附 等 )。 
生物 系统 的 恢复 技术 包括 植被 (物种 的 引入 、 品 种 改良 、 植 物 快 速 繁殖 、 植 物 的 搭配 、 植 物 
的 种 植 、 林 分 改造 等 ) 、 消 费 者 (捕食 者 的 引进 、 病 虫害 的 控制 ) 和 分 解 者 〈 微 生物 的 引种 
及 控制 ) 的 重建 技术 和 生态 规划 技术 (RS、GIS、GPS) 的 应 用 (Mitsch 和 Jorgensen, 
1989; Parham, 1993; 章 家 恩 和 人 徐 琪 ，1999) 。 

在 生态 恢复 实践 中 ， 同 一 项 目 可 能 会 应 用 上 述 多 种 技术 。 例 如 ， 余 作 岳 等 在 极度 退化 的 
土地 上 恢复 热带 季 雨 林 过 程 中 ， 采 用 生物 与 工程 措施 相 结合 的 方法 ， 通 过 重建 先锋 群落 、 酝 
置 多 层次 多 物种 乡土 树 的 益 叶 林 和 重建 复合 农林 业 生 态 系统 等 三 个 步骤 取得 了 成 功 。 总 之 ， 
生态 恢复 中 最 重要 的 还 是 综合 考虑 实际 情况 ， 充 分 利用 各 种 技术 ， 通 过 研究 与 实践 ， 尽 快 地 
恢复 生态 系统 的 结构 ， 进 而 恢复 其 功能 ， 实 现 生 态 、 经 济 、 社 会 和 美学 效益 的 统一 “〈 余 作 笛 
Aili /> WE, 1996). 

5. 生态 恢复 的 程序 及 恢复 机 理 

在 生态 恢复 实践 中 确定 一 些 重要 程序 可 以 更 好 地 指导 生态 恢复 和 生态 系统 管理 。 目 前 认 
为 恢复 中 的 重要 程序 包括 : 确定 恢复 对 象 的 时 空 范围 ; 评价 样 点 并 鉴定 导致 生态 系统 退化 的 
原因 及 过 程 (尤其 是 关键 因子 ); 找 出 控制 和 减缓 退化 的 方法 ; 根据 生态 、 社 会 、 经 济 和 文 
化 条 件 决 定 恢复 与 重建 的 生态 系统 的 结构 、 功 能 目标 ; 制定 易于 测量 的 成 功 标 准 ; 发 展 在 大 
斥 度 情况 下 完成 有 关 目 标的 实践 技术 并 推广 ; 恢复 实践 ;与 土地 规划 、 管 理 策 略 部 门 交 流 有 
关 理论 和 方法 ; 监测 恢复 中 的 关键 变量 与 过 程 ， 并 根据 出 现 的 新 情况 作出 适当 的 调整 
(Missch 和 Jorgensen, 1989; Kauffman, 1995). 

以 往 ， 恢 复生 态 学 中 占 主 导 的 思想 是 通过 排除 和 干扰、 加 速生 物 组 分 的 变化 和 启动 演 替 过 
程 使 退化 的 生态 系统 恢复 到 某 种 理想 的 状态 。 在 这 一 过 程 中 ， 首 先是 建立 生产 者 系统 〈 主 要 
指 植被 ) ， 由 生产 者 固定 能 量 ， 并 通过 能 量 驱动 水 分 循环 ， 水 分 带动 营养 物质 循环 。 在 生产 
者 系统 建立 的 同时 或 稍 后 再 建立 消费 者 、 分 解 者 系统 和 微 生 境 。 余 作 岳 等 (1996) 通过 近 
40 年 的 恢复 试验 发 现 ， 在 热带 季 雨 林 恢 复 过 程 中 植物 多 样 性 导致 了 动物 和 微生物 的 多 样 性 ， 
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而 多 样 性 可 能 导致 群落 的 稳定 性 。 
Hobbs 和 Mooney (1993) 指出 ， 退 化 生态 系统 恢复 的 可 能 发 展 方向 包括 : 退化 前 状态 、 
持续 退化 、 保 持原 状 、 恢 复 到 一 定 状 态 后 退化 、 恢 复 到 介 于 退化 与 人 们 可 接受 状态 间 的 替代 


状态 ， 或 恢复 到 理想 状态 〈 图 1)。 然 而 ， 也 有 人 指出 退化 生态 系统 并 不 总 是 沿 着 同一 方向 
RIK BRR AR AR timer rmnnnnenenlin 理想 状态 


HOA ae SS dt AF Ot et 


Bi 退化 生态 系统 恢复 的 方向 (根据 Hobbs 和 Mooney, 1993 LH) 

恢复 ， 也 可 能 是 在 几 个 方向 间 进 行 转 换 并 达到 准 稳定 状态 (Metastable states). Hobbs 和 
Norton (1996) 提出 了 一 个 临界 靖 值 理论 (图 2)。 该 理论 假设 生态 系统 能 以 4 种 可 选择 的 
稳定 状态 ， 状 态 1 是 未 退化 的 ， 状 态 2 和 3 是 部 分 退化 的 ， 状 态 4 是 高 度 退 化 的 。 在 不 同 胁 
迫 或 同 种 胁迫 不 同 强度 压力 下 ， 生 态 系统 可 从 状态 1 退化 到 2 或 3; 当 去 除 胁 迫 时 ， 生 态 系 


图 2 退化 生态 系统 恢复 的 临界 阐 值 理论 (根据 Hobbs 和 Norton, 1996 改 绘 ) 

统 又 可 从 状态 2 和 3 恢复 到 状态 1。 但 从 状态 2 或 状态 3 退化 到 状态 4 要 越过 一 个 临界 国 值 。 
反 过 来 ， 要 从 状态 4 恢复 到 状态 2 或 3 时 非常 难 ， 通 党 需要 大 量 的 投入 。 例 如 林地 党 第 由 于 
过 度 放牧 而 退化 ， 若 控制 放牧 则 可 很 快 恢 复 ， 但 当 林 地 已 被 野草 人 侵 ， 且 土壤 成 分 已 改变 


“了 


a, Fem APC AREER KR, Mm RESHKRRA. AH, EK, SHR 


Bi Fs AR Ra KE FP oe IB 1G Ae RT PR. EE RA YER 3c OK. EPP RARE BEA, 3c — 
个 阶段 就 是 一 个 国 值 ， 每 越过 一 个 ， 恢 复 投入 就 更 大 ， ae 
大 (GLB, 1996). 

6. 恢复 成 功 的 标准 

恢复 生态 学 家 、 资 源 管理 者 、 政 策 制 订 者 和 公众 希望 知道 恢复 成 功 的 标准 何在 ， 但 由 于 

生态 系统 的 复杂 性 及 动态 性 却 使 这 一 问题 复杂 化 了 。 通 常 将 恢复 后 的 生态 系统 与 未 受 千 扰 的 
生态 系统 进行 比较 ， 其 内 容 包 括 关键 种 的 多 度 及 表现 、 重 要 生态 过 程 的 再 建立 、 诸 如 水 文 过 

程 等 非 生物 特征 的 恢复 。 

国际 恢复 生态 学 会 建议 比较 恢复 系统 与 参照 系统 的 生物 多 样 性 、 和 群落 结构 、 生 态 系统 功 
能 、 王 扰 体 系 、 以 及 非 生物 的 生态 服务 功能 。 还 有 人 提出 使 用 生态 系统 23 个 重要 的 特征 来 
帮助 量化 整个 生态 系统 随时 间 在 结构 、 组 成 及 功能 复杂 性 方面 的 变化 。Cairns (1977) 认为 
恢复 至 少 包括 被 公众 社会 感觉 到 的 ， 并 被 确认 恢复 到 可 用 程度 ， 恢 复 到 初始 的 结构 和 功能 条 
件 (尽管 组 成 这 个 结构 的 元 素 可 能 与 初始 状态 明显 不 同 )。Bradshaw (1987) 提出 可 用 如 下 
五 个 标准 判断 生态 恢复 : 一 是 可 持续 性 (可 自然 更 新 ); 二 是 不 可 人 侵 性 〈( 像 自然 群落 一 样 
能 抵制 人 侵 ); 三 是 生产 力 (与 自然 群落 一 样 高 ); 四 是 营养 保持 力 ; 五 是 具 生 物 间 相 互 作用 
(植物 、 动 物 、 微 生物 ) (Jordan 等 ，1987)。Lamd (1994) 认为 恢复 的 指标 体系 应 包括 造林 
产量 指标 〈 幼 苗 成 活 率 ， 幼 苗 的 高 度 、 基 径 和 著 材 生长 ， 种 植 密度 ， 病 虫害 受 控 情 况 )s Az 
态 指标 (期望 出 现 物 种 的 出 现 情况 ,适当 的 植物 和 动物 多 样 性 ， 自 然 更 新 能 否 发 生 ， 有 适量 
的 固氮 树种 ， 目 标 种 出 现 否 ,适当 的 植物 覆盖 率 ， 土 壤 表 面 稳定 性 ， 土 壤 有 机 质 含量 高 ， 地 
面 水 和 地 下 水 保持 ) 和 社会 经 济 指标 (当地 人 口 稳 定 ， 商 品 价格 稳定 ,食物 和 能 源 供 应 充 
足 ， 农 林业 平衡 ， 从 恢复 中 得 到 经 济 效益 与 支出 平衡 ， 对 肥料 和 除草 剂 的 需求 )。Davis 
(1996) 和 Margaret (1997) 等 认为 ， 恢 复 是 指 系统 的 结构 和 功能 回复 到 接近 其 受 干 扰 以 前 
的 结构 与 功能 ， 结 构 恢 复 指 标 是 乡土 种 的 丰富 度 ， 而 功能 恢复 的 指标 包括 初级 生产 力 和 次 级 
生产 力 、 食 物 网 结构 、 在 物种 组 成 与 生态 系统 过 程 中 存在 反馈 ， 即 恢复 所 期 望 的 物种 丰富 
度 ， 管 理 群 落 结构 的 发 展 ， 确 认 群 落 结构 与 功能 间 的 联结 已 形成 。 任 海 和 彭 少 刨 (1998b) 
根据 热带 人 工 林 恢 复 定 位 研究 提出 ， 和 森林 恢复 的 标准 包括 结构 (物种 的 数量 及 密度 、 生 物 
量 )、 功 能 (植物 、 动 物 和 微生物 间 形 成 食物 网 、 生 产 力 和 土壤 肥力 ) 和 动态 (可 自然 更 新 
和 演 蔡 )。 

Caraher 和 Knapp (1995) 提出 采用 记分 卡 的 方法 ， 假 设 生 态 系统 有 五 个 重要 参数 ( 例 
如 种 类 、 空 间 层 次 、 生 产 力 、 传 粉 或 播种 者 、 种 子 产 量 及 种 子 库 的 时 空 动态 ) ， 每 一 个 参数 
有 一 定 波 动 幅度 ， 比 较 退 化 生态 系统 恢复 过 程 中 相应 的 五 个 参数 ， 看 每 个 参数 是 否 已 达到 正 
ee nes Costanza (1997) 在 评价 生态 系统 健康 状况 时 提 
出 了 一 些 指标 〈 如 活力 、 组 织 、 恢 复 力 等 )， 这 些 指标 也 可 用 于 生态 系统 恢复 评估 。 在 生态 
系统 恢复 过 程 中 ， 还 可 应 用 景观 生 夫 态 学 中 的 预测 模型 为 成 功 恢复 提供 参考 。 除 了 考虑 上 述 因 
素 外 ,我 们 认为 判断 成 功 恢 复 还 要 在 一 定 的 尺度 下 ， 用 动态 的 观点 ， 分 阶段 检验 
(Whisenant 和 Tongway, 1995; Rapport 等 ，1998; Madenjian 等 ，1998)。 

7. 生态 恢复 的 时 间 

全 球 的 土地 、 植 被 、 农 由 、 水 体 、 草 地 的 自然 形成 或 演 替 时 间 是 不 一 样 的 ， 而 且 这 种 自 
有 
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然 的 过 程 可 能 是 漫长 的 。 而 退化 生态 系统 的 恢复 时 间 则 相对 要 短 些 ， 其 恢复 时 间 与 生态 系统 
类 型 、 退 化 程度 、 恢 复方 向 、 人 为 促进 程度 等 密切 相关 。 一 般 退 化 程度 轻 的 生态 系统 恢复 时 
间 要 短 些 。 在 湿热 地 带 的 恢复 要 快 于 干 冷 地 带 。 不 同 的 生态 系统 恢复 时 间 也 不 一 样 ， 与 生物 
群落 等 恢复 相 比 ， 一 般 土壤 恢复 时 间 最 长 ， 农 田 和 草地 要 比 森 林 恢 复 得 快 些 。 

Daily (1995) 通过 计算 退化 生态 系统 潜在 的 直接 实用 价值 (Potential direct instrumental 
value) RUA: 火山 爆发 后 的 土壤 要 恢复 成 具 生 产 力 的 土地 需要 3000~12000 年 ， 在 湿热 
区 耕作 转换 后 ， 其 恢复 要 20 年 左右 (5~40 年 间 )， 弃 耕 农 地 的 恢复 要 40 年 ， 弃 牧 的 草地 
要 4~8 年 ， 而 改良 退化 的 土地 需要 $ 一 100 年 (根据 人 类 影响 的 程度 而 定 )。 此 外 ， 他 还 提 
出 轻 度 退化 生态 系统 的 恢复 要 3 一 10 年 ， 中 度 的 10 一 20 年 ， 严 重 的 SO~ 100 4F, 极度 的 
200 多 年 。 余 作 岳 (1996), HP BE (1996). FEM SDR (1998b) 等 通过 试验 和 模拟 认 
为 ,热带 极度 退化 的 生态 系统 (没有 和 A 层 土壤 ,面积 大 ， 缺 乏 种 源 ) 不 能 自然 恢复 ， 而 在 
一 定 的 人 工 启动 下 ，40 年 可 恢复 森林 生态 系统 的 结构 ，100 年 恢复 生物 量 ，140 年 恢复 土壤 
肥力 及 大 部 分 功能 。 

虽 ， 恢 复生 态 系统 的 功 益 

生态 系统 功 益 (Ecosytem services) 是 指 人 类 直接 或 间接 从 生态 系统 功能 ( 即 生 态 系统 
-中 的 生境 、 生 物 或 系统 性 质 及 过 程 ) 中 获取 的 利益 。 恢 复 退 化 生态 系统 的 最 终 目标 是 恢复 并 
维持 生态 系统 的 服务 功能 ， 由 于 生态 系统 的 服务 功能 多 数 不 具 有 直接 经 济 价值 而 被 人 类 名 
略 。 虽 然 我 们 还 不 知道 生态 系统 退化 到 什么 程度 会 影响 其 服务 功能 ， 也 不 了 解 恢 复 到 什么 程 
度 生 态 系 统 才 具有 服务 功能 ， 但 是 我 们 还 是 提出 一 个 生态 系统 的 服务 功能 框架 ,希望 恢复 后 
nal 主要 包括 生态 系统 的 产品 ` (生态 系统 中 生物 的 全 部 、 部 
分 或 产品 ， 它 们 可 为 人 类 提供 肉 、 鱼 、 果 、 密 、 谷 、 家 俱 、 纸 、 衣 等 ) ， 生 物 多 样 性 ， 为 人 
和 自然 杀 电 1 传粉 播种 ， 净 化 空气 和 水 ， 减 缓 旱 涛 灾 害 ， 
土壤 的 形成 、 保 护 及 更 新 ， 废 物 的 去 毒 和 分 解 ， 种 子 的 传播 ， 党 养 的 循环 和 运 移 ， 保 护 海岸 
带 ;， 防止 紫外 线 的 辐射 以 及 帮助 调节 气候 等 ( 董 全 ，1999; Constanza 等 ，1997; Daily 等 ， 
1997). 

9. 生物 多 样 性 在 生态 恢复 中 的 作用 

生态 恢复 中 的 一 个 关键 成 分 是 生物 体 ， 因 而 生物 多 样 性 在 生态 恢复 计划 、 项 目 实施 和 评 
估 过 程 中 具有 重要 的 作用 。 在 生态 恢复 的 计划 阶段 就 要 考虑 恢复 乡土 种 的 生物 多 样 性 : 在 遗 
传 层 次 土 考虑 那些 温度 适应 型 、 土 壤 适 应 型 和 抗 干 扰 适应 型 的 品种 ; 在 物种 层次 上 上， 根据 退 
化 程度 选择 阳 生 性 、 中 生性 或 阴 生 性 种 类 并 合理 搭配 ， 同 时 考虑 物种 与 生境 的 复杂 关系 ， 预 
测 自然 的 变化 ， 种 群 的 遗传 特性 ， 影 响 种 群 存活 、 繁 殖 和 更 新 的 因素 ， 种 的 生态 生物 学 特 
性 ， 足 够 的 生境 大 小 ; 在 生态 系统 水 平 层 次 上 ， 尽 可 能 恢复 生态 系统 的 结构 和 功能 (UNH 
物 、 动 物 和 微生物 及 其 之 间 的 联系 ) ， 尤 其 是 其 时 空 变 化 。 在 恢复 项 目的 管理 过 程 中 首先 要 
考虑 生物 控制 〈 对 极度 退化 的 生态 系统 ， 主 要 是 抚育 和 管理 ， 对 控制 病虫害 的 要 求 不 高 ， 而 
对 中 度 退化 的 生态 系统 和 部 分 恢复 的 生态 系统 则 要 加 强 病 虫害 控制 )， 然 后 考虑 建立 共生 关 
系 及 生态 系统 演 替 过 程 中 物种 替代 问题 。 在 恢复 项 目 评估 过 程 中 ,， 可 与 自然 生态 系统 相对 
照 ， 从 遗传 、 物 种 和 生态 系统 水 平 进行 评估 ， 最 好 是 同时 考虑 景观 层次 的 问题 。 因 为 在 景观 

层次 上 可 以 兼顾 生境 损失 、 破 碎 化 和 退化 对 生态 系统 等 大 尺度 的 问题 。 在 恢复 时 可 考虑 这 些 
因素 (Owles 和 Whelan, 1994). 
: fe * 


在 生态 系统 恢复 中 采用 乡土 种 具有 更 大 的 优势 ， 这 主要 体现 在 乡土 种 的 更 适 于 当地 的 生 
境 ， 其 再 殖 和 传播 潜力 更 大 ， 也 更 易于 与 当地 残存 的 天 然 群落 结合 成 更 大 的 景观 单位 ， 从 而 
实现 各 类 生物 的 协调 发 展 。 当 然 ， 外 来 种 〈 外 来 种 是 人 类 有 意 或 无 意 引 和信 的 s 非 当地 原生 的 
物种 ) 在 生态 恢复 中 也 具有 一 定 的 作用 。 例 如 ， 广 东 省 鹤山 市 在 森林 恢复 过 程 中 ;大 量 栽种 
从 澳大利亚 引种 的 马 占 相 思 、 大 叶 相 思 等 外 来 种 作 先锋 种 ， 利 用 它们 固氮 、 耐 旱 、 速 生 等 特 
点 进行 植被 覆盖 ， 等 其 3 一 4 年 成 林 后 再 间 种 红 锥 、 和 荷 木 等 乡土 种 进行 林 分 改造 ， 大 大 地 缩 
短 了 恢复 时 间 ， 并 节约 了 成 本 ( 余 作 岳 等 ，1996)。 许 多 恢复 实践 表明 ， 外 来 种 可 能 在 一 定 
时 间 内 为 当地 带 来 了 好 的 生态 和 经 济 效益 ; 但 也 有 许多 对 当地 陆地 或 水 生生 态 系统 产生 了 巨 
大 的 不 利 影响 ， 这 主要 是 由 于 外 来 种 与 当地 的 物种 缺乏 协同 进化 ， 若 其 大 量 发 展 ， 很 容易 造 
成 当地 生态 系统 的 骨 溃 ， 很 难 再 恢复 或 接近 到 历史 状态 (Handel 等 ，1994)。 尤 其 值得 指出 
的 是 ， 在 用 外 来 种 恢复 退化 的 海岛 时 ， 应 该 注意 引进 种 的 捕食 者 (或 植 食性 动物 ) 的 关系 ， 
否则 会 导致 当地 捕食 者 或 哺 食 者 的 消失 (Fritts 和 Rodola，1998) 。 理 想 的 恢复 应 全 部 引进 
乡土 种 ， 而 且 应 在 恢复 、 管 理 、 评 估 和 监测 中 注意 外 来 种 人 侵 问 题 ， 甚 至 有 时 候 也 应 关注 从 
外 地 再 引入 原来 在 当地 生存 的 乡土 种 对 当地 群落 的 潜在 影响 。 总 之 ,， 外 来 种 人 侵 会 造成 很 多 
当地 植被 取代 、 消 失 ， 从 而 改变 原 有 生态 系统 ， 恢 复生 态 学 的 目标 是 要 用 本 地 种 ， 排 除外 来 
种 ， 不 能 “ 引 狼 入 室 ”( 了 Berger，1993 ) 。 


五 、 恢 复生 态 学 与 相关 学 科 的 关系 


恢复 生态 学 的 许多 理论 、 方 法 来 源 于 生物 学 、 地 学 、 经 济 学 、 社 会 学 、 数 学 等 基础 科 
学 ， 以 及 工程 学 、 林 学 、 农 学 、 环 境 学 等 应 用 科学 。 作 为 生态 学 的 重要 分 支 ; 它 与 生态 学 的 
相同 点 在 于 它们 都 以 生态 学 系统 为 基本 单位 ， 且 有 许多 共同 的 理论 和 方法 ,不 同 点 在 于 ”人生 
态 学 强调 自然 性 与 理论 性 ， 而 恢复 生态 学 更 强调 人 为 干涉 及 应 用 性 。 具 体 地 讲 ， 恢 复生 态 学 
与 生态 系统 健康 、 保 护 生 物 学 、 景 观 生 态 学 、 生 态 系统 生态 学 、 环 境 生态 学 、 胁 迫 生 态 学 、 
干扰 生态 学 、 生 态 系 统管 理学 、 生 态 工程 学 、 生 态 经 济 学 等 生态 学 的 分 支 学 科 有 密切 的 关系 
(图 3)。 所 有 这 些 学 科研 究 中 都 必须 涉及 格局 与 过 程 ,进化 与 适应 等 问题 ERE, 1999). 

当前 国际 上 兴起 的 生态 系统 健康 学 说 与 恢复 生态 学 的 关系 尤其 紧密 。 健 康生 态 系统 是 指 
生态 系统 随 着 时 间 的 进程 有 活力 并 且 能 维持 其 组 织 及 自主 性 ， 在 外 界 胁迫 下 容易 恢复 ; 生态 
系统 健康 的 标准 有 活力 、 恢 复 力 、 组 织 、 生 态 系统 服务 功能 的 维持 、 最 佳 管理 、 外 部 输 头 减 
少 、 对 邻近 系统 的 影响 及 人 类 健康 影响 等 8 个 方面 ， 它 们 分 属于 生物 物理 范畴 社会 经 济 范 
畴 、 人 类 健康 范畴 以 及 一 定 的 时 间 、 空 间 范畴 。 这 :8 个 标准 中 最 重要 的 是 前 3 PH. VU 
Costanza 和 Rapport 为 代表 的 生态 学 家 认为 人 类 对 生态 系统 的 过 度 开发 利用 、 物 理 重建 外 
来 种 的 引入 、 自 然 干 扰 的 改变 等 导致 世界 上 的 生态 系统 结构 发 生变 化 ， 已 不 能 像 过 去 二 样 为 
人 类 服务 ， 并 对 人 类 产生 潜在 威胁 (Rapport，1998)。 生 态 系统 健康 主要 研究 外 界 胁迫 下 其 
反应 情况 ， 因 而 可 认为 生态 系统 健康 仅 是 恢复 生态 学 理论 基础 的 一 个 重要 方面 ， 它 可 用 于 评 
价 生态 系统 退化 的 程度 及 恢复 状态 的 评估 。 生 态 系统 健康 与 恢复 生态 学 针对 的 对 象 是 不 同 
的 。 生 态 系统 健康 针对 自然 的 和 干扰 的 生态 系统 ， 而 恢复 生态 学 仅 针 对 干扰 后 形成 的 不 健康 
的 生态 系统 。 生 态 系统 健康 主要 强调 维持 生态 系统 自身 的 进程 及 其 为 人 类 服务 的 功能 ， 而 恢 
复生 态 学 则 强调 人 为 促进 生态 系统 恢复 ， 或 利用 生态 工程 将 生态 系统 改变 为 另 一 类 符合 大 类 
需求 的 生态 系统 。 恢复 生态 学 在 生态 系统 开发 与 保护 中 起 重要 指导 作用 ， 而 生态 系统 健康 主 
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图 3 恢复 生态 学 与 相关 生态 学 分 支 的 关系 
要 在 保护 中 起 重要 作用 。 


六 、 恢 复生 态 学 的 发 展 趋势 


恢复 生态 学 的 兴起 只 是 10 多 年 的 事 ， 还 存在 不 少 问题 有 竺 解决， 这些 问 题 主要 是 : O 
生态 系统 恢复 的 不 确定 性 ， 虽 然 已 提出 了 许多 生态 系统 恢复 的 标准 ， 但 对 于 生态 系统 服务 功 
能 的 恢复 程度 尚 不 知晓 ; 加 生态 系统 恢复 要 求 综合 考虑 生态 、 经 济 和 社会 因素 ， 但 对 时 间 、 
空间 上 蜡 质 性 的 生态 系统 而 言 实在 太 难 ， 尤 其 是 有 持续 干扰 时 ， 很 难 恢复 到 理想 状态 ; Oh 
于 生态 系统 的 复杂 性 ， 生 态 系 统 退 化 程度 和 干扰 因子 很 难 简单 概括 到 一 些 易 测定 的 具体 指 
标 ， 尤 其 是 如 何 控制 干扰 很 难 具 可 操作 性 ; 由 生态 系统 恢复 与 自然 演 替 是 一 个 动态 的 过 程 ， 
有 时 很 难 区 分 两 者 ; @ 生 态 系 统 恢复 的 时 间 到 底 要 持续 多 长 ， 目 前 的 科学 研究 还 不 能 准确 回 
管 这 个 问题 ， 有 待 于 开展 可 重复 的 和 长 期 的 试验 和 观测 ; @ 生 态 系统 恢复 的 机 理 还 不 清楚 , 
尤其 是 重新 引进 当地 消失 的 物种 、 外 来 种 在 恢复 中 的 角色 还 难以 正确 判断 ; 加 退化 生态 系统 
恢复 与 重建 技术 尚 不 成 熟 ， 目 前 恢复 生态 学 中 所 用 的 方法 均 来 自 相 关 学 科 ， 尚 需 形成 独 内 特 
色 的 方法 体系 ; @ 恢 复生 态 学 的 发 展 需要 科学 工人 作者、 政府、 民众 的 充分 合作 ， 通 过 互相 交 
流 信息 、 方 法 和 经 验 ， 从 而 可 加 快 恢 复 全 球 已 退化 的 生态 系统 。 


致谢 ”本文 在 完成 过 程 中 得 到 了 余 作 岳 研究 员 的 帮助 ， 缪 世 利 博士 仔细 审阅 了 全 文 并 提 
出 宝贵 意见 ， 她 还 提供 了 一 些 文献 。 在 此 说 致 以 衷心 的 感谢 。 
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美国 佛罗里达 Everglades 湿地 
植被 取代 与 恢复 的 生态 学 研究 


B+ Fi) 
(美国 南 佛罗里达 州 水 利 管理 局 ) 


摘要 近 20 年 来 ， 由 于 全 球 范 围 的 环境 恶化 ， 越 来 越 多 的 植物 生态 学 家 和 公众 重视 恢复 生 
态 学 及 生物 入 侵 的 研究 。 本 章 扼 要 介绍 了 作者 近 几 年 来 在 美国 佛罗里达 Everglades 进行 的 湿 
地 植被 取代 与 恢复 的 生态 学 研究 。Everglades 是 一 个 亚热带 淡水 湿地 生态 系统 。 近 年 来 其 优 
势 植 被 Sawgrass (Cladium jamaicense Crantz) # % RA XE #4 AY FP Cattail ( Typha 
domingensis) 取代 。 本 研究 的 主要 目的 是 弄 清 这 种 植被 取代 的 机 理 ， 制 定 排放 到 Everglades 
St (P) 的 临界 浓度 提供 依据 ， 为 制定 与 恢复 植被 有 关 的 各 种 水 分 管理 措施 提供 基础 。 本 
研究 的 特点 是 着 眼 于 优势 植物 的 生活 史 策 略 。 从 功能 及 整体 植物 水 平 上 探讨 了 与 水 分 条 件 
等 单 因子 和 多 因子 交互 作用 对 优势 种 Sawgrass 和 泛滥 种 Cattail 在 个 体 、 种 群 和 群落 结构 与 
功能 方面 的 影响 。 本 研究 包括 野外 监测 和 控制 实验 : OSawgrass 和 Cattail 群落 结构 与 功能 
(EBA, 生物 量 、 种 群 密度 与 大 小 ， 群 落 营养 元 素 的 储存 及 个 体 种 子 产 量 ) 沿 了 梯度 
HEU; @ 在 不 同 卫 浓度 条 件 下 ， 与 植物 扩张 有 关 的 实验 (种 子 萌发 、 幼 苗 定 居 ， 无 性 根 
革 的 扩张 ， 受 干扰 后 的 恢复 生长 ); @OEverglades Sawgrass 种 群起 源 与 进化 的 探讨 。 现 有 的 
研究 表明 ， 虽 然 Sawgrass 和 Cattail 有 相似 的 生活 与 生长 型 ， 它 们 却 有 相 异 的 生活 史 特 点 。 
Sawgrass 具有 适应 低 了 植物 的 特点 ， 而 Cattail 具有 适应 高 卫 植 物 的 特点 。 磷 浓度 升 高 是 促 
# Cattail 扩张 的 首要 因素 。 水 文 、 卫 浓度 与 干扰 火 的 交互 作用 影响 植物 幼苗 定居 ， 无 性 扩张 
和 受 干 扰 后 的 恢复 。 这 些 研 究 结 果 已 为 制定 保护 和 恢复 Everglades 植被 的 各 种 计划 和 管理 措 
施 提供 了 生态 学 方面 的 依据 。 


Abstract Miao, S. (Everglades Department, South Florida Water Management District, 3301 
Gun Club Road, West Palm Beach, FL 33406, USA). Ecological Studies on the Replacement 
and Restoration of Wetland Vegetation in the Florida Everglades, USA. Restoration ecology and 
studies on biological invasion have been attracted more and more ecologists’ and public’s attention 
since the last few decades due to the degradation of global environments. This chapter briefly 
summarizes my recent studies on vegetation replacement and restoration in a subtropical fresh-wa- 
ter wetland, the Florida Everglades, USA. The overall goal of the research is to explore mecha- 
nisms underlying the replacement of a dominant marsh species ( Cladium jamaicense, sawgrass) 
by a previously restricted species, Typha domingensis (cattail). The research will make infer- 
ences about phosphorus (P) threshold values of the water discharged into the Everglades and will 
provide baselines for different water management scenarios for the Everglades vegetation and hy- 
dropattern restoration. The research is featured by studying life history of dominant species and 
by using functional and whole-plant approaches. Studies were designed to explore individual and 
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interactive effects of P concentrations and hydrological regimes on sawgrass and cattail at individu-. 
al, population, and community levels. The research includes field gradient monitoring and manip- 
ulated experiments: (changes of the structure and function (leaf physiology, standing biomass, 
density and size, nutrient storage, and seed reproduction) of sawgrass and cattail communities a- 
long a P gradient; @experiments related to plant expansion (seed germination and seedling estab- 
lishment, rhizome expansion, recovery after disturbances) under different P availability; and @ 
hypothesis of the origin and evolution of the Everglades sawgrass population. Current results sug- 
gest that sawgrass and cattail developed contrasting life history characteristics in response to P, 
hydrology, and fire disturbances. While sawgrass plants show life history characteristics similar to 
plants adapted to low P environments, cattails are similar to plants adapted to high P habitats. 
Phosphorus enrichment is a principal factor enhancing cattail expansion. Hydrology and phospho- 
rus concentrations interactively affect seedling establishment, vegetative expansion, and recovery 
after disturbances. These data provided an ecological basis for making informed management and 


planning decisions to protect and restore the Everglades vegetation. 
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20 世纪 90 年 代 以 来 ， 人 类 越 来 越 强烈 地 意识 到 自然 生态 环境 在 全 球 范围 内 恶化 。 全 球 
气候 剧烈 变化 ， 越 来 越 多 的 自然 生态 系统 消失 ， 侥 幸 残留 的 也 多 面目 全 非 。 这 些 变 北 不 仅 引 
起 生态 学 家 的 关注 与 呼吁 ， 更 重要 的 是 引起 了 整个 社会 及 公众 的 关注 。 政 治 家 、 经 济 学 家 、 
企业 管理 家 及 各 级 政府 逐渐 地 开始 用 行政 、 法 律 等 手段 对 环境 恶化 现象 进行 干预 ， 并 为 恢复 
自然 生态 环境 筹资 献策 。 在 此 背景 下 ， 生 态 学 领域 的 一 门 新 分 支 学 科 脱颖而出 ， 即 恢复 生态 
学 (Restoration Ecology)。 人 恢复 生态 学 主要 运用 基本 生态 学 理论 与 原理 ， 在 个 体 、 生 态 系统 
及 景观 水 平 上 ， 运 用 生物 工程 (Bioengineering) 手段 ， 在 大 范围 内 保护 濒危 生态 系统 ,或 恢 
复 被 破坏 的 生态 系统 。 恢 复生 态 学 强调 在 生态 系统 及 景观 水 平 上 的 恢复 ， 因 而 使 历来 被 认为 
是 “ 软 科 学 ”的 生态 学 变 为 “ 实 实 在 在 ”的 生态 学 ， 即 看 得 清 ， 摸 得 着 ， 能 使 社会 和 环境 受 
益 ;， 能 对 人 类 直接 作出 贡献 的 学 科 。 

自然 生态 环境 的 恶化 为 外 来 种 (exotic species) 的 人 侵 创 造 了 条 件 。 高 密度 和 物种 手 富 
的 自然 生态 系统 对 外 来 种 的 人 侵 有 一 定 的 抵抗 力 ， 而 脆弱 环境 对 外 来 植物 人 侵 的 抵抗 能 方 则 
弱 。 外 来 植物 人 侵 、 定 居 后 进一步 破坏 ， 取 代 原 本 脆弱 的 环境 ， 使 趋 于 恶化 的 环境 更 加 恶 
化 。 入 侵 物种 破坏 自然 生态 系统 ， 威 胁 全 球 ， 据 美国 农业 部 初步 统计 ， 约 有 3000 HAS 
动 植 物 被 带 入 美国 境内 ， 上 千 种 在 境内 定居 。 在 旧金山 海湾 ， 非 本 地 植物 种 约 占 99% ， 佛 
罗 里 达 所 有 植物 种 中 约 1/3~1/4 是 非 本 地 植物 。 一 般 这 些 非 末 地 植物 具有 较 宽 的 生态 幅 ， 
生长 迅速 ， 草 延 扩张 快 ， 定 居 后 不 久 即 可 大 面积 取代 当地 的 自然 植被 。 如 20 世纪 30 年 代 ， 
佛罗里达 州 为 开垦 Everglades 的 沼泽 地 作为 居住 和 农业 用 地 ，- 从 澳大利亚 引进 一 种 松树 和 男 
外 一 种 乔木 Melaleuca (Ewel，1986)。 这 两 种 植物 生长 迅速 ， 吸 水 能 力 强 ， 耗 水 量 大 ， 大 量 
种 植 后 ， 大 们 如 愿 以 偿 地 获得 了 耕地 与 居住 地 。 可 是 ， 在 不 到 30 年 的 时 间 里 ， 这 两 种 植物 
迅速 扩张 ， 泛 滥 成 灾 ， 取 代 了 本 地 约 11 万 公顷 的 植被 ， 严 重地 破坏 了 原 有 本 地 植物 的 多 
样 性 。 
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面 对 全 球 性 由 人 侵 植 物 造成 的 生态 环境 的 恶化 ，20 世纪 90 年 代 在 生态 学 领域 掀起 了 研 
究 生 态 人 侵 (biological invasion) 的 高 潮 (Enserink，1999)。 生 态 人 侵 杂 志 (Biological Inva- 
sions) 顺 运 而 生 。 研 究 的 重点 集中 在 生物 人 侵 的 原理 上 ， 包 括 人 侵 生 物 的 生活 史 和 生物 人 侵 
的 环境 特点 等 等 。 

Mooney 和 Drake (1986) 在 研究 北美 与 夏威夷 生物 人 侵 时 指出 ， 有 两 种 不 同类 型 的 生 
物 人 侵 ， 一 是 由 外 来 种 引起 ， 这 种 方式 主要 与 人 类 的 生产 活动 直接 相关 ; 另 一 种 是 由 某 一 本 
地 植物 种 迅速 扩张 ， 特 别 是 那些 在 历史 上 不 是 优势 种 ， 对 当地 自然 环境 不 起 主要 作用 的 劣势 
种 的 扩张 & 因为 大 类 生产 活动 干扰 而 引起 的 自然 环境 资源 在 局 部 水 平 的 变化 ， MA (N)、 
BE (P) 等 营养 元 素 含量 的 变化 ; 局 部 地 区 修 渠 、 建 坝 引 起 的 变化 ; 草地 的 过 度 放 牧 及 各 种 
人 为 原因 引起 的 频繁 火灾 等 ， 使 曾 是 历史 上 的 优势 种 不 再 适应 这 些 环 境 及 可 用 资源 的 改变 ， 
在 新 的 环境 中 不 再 具有 比 曾 是 劣势 种 高 的 竞争 能 力 。 反之 ,这些 资源 环境 的 改变 有 利于 劣势 
种 的 生长 和 扩张 ， 因 而 劣势 种 在 短期 内 扩张 迅速 ， 局 部 地 取代 了 那些 历史 上 的 优势 种 ， 改 变 
了 自然 景观 5 南 佛罗里达 是 一 个 既 有 外 来 植物 种 ， 又 有 本 地 劣势 种 迅速 扩张 破坏 原 有 的 自然 
生态 系统 的 典型 例子 。 

本 文 主要 介绍 作者 6 年 来 在 南 佛罗里达 Everglades 进行 的 有 关 恢 复生 态 学 与 生物 人 侵 学 
.方面 的 研究 。 这 些 研 究 的 主要 目标 是 和 弄 清 Everglades 优势 植被 被 取代 的 机 理 、 人 恢复 的 手段 和 
策略 等 。 以 本 地 劣势 种 群 Cattail ( Typha domingensis ) 取代 优势 种 群 Sawgrass (Cladium 
jamaicensis Crantz) 为 例 ， 通 过 野外 梯度 监测 和 控制 实验 ， 对 两 个 群落 的 结构 与 功能 沿 磷 
(P) 梯度 的 变化 情况 ， 植 物 早 期 阶段 的 更 新 与 水 深 和 了 浓度 的 关系 ， 营 养 无 性 扩张 与 已 浓 
度 的 关系 以 及 植物 在 受 干 扰 后 与 水 深 和 了 浓度 的 关系 进行 了 研究 。 本 研究 有 强烈 的 社会 及 
法 律 效益 ， 研 究 结 果 是 直接 用 于 制定 佛罗里达 有 关 法 律 条 文 的 科学 依据 ， 如 排放 到 Ever- 
glades 水 体 中 卫 的 临界 浓度 ， 恢 复 水 分 (Hydrological Restoration) 的 管理 措施 与 政策 制 
定 等 。 


二 、 自 然 环 境 和 植被 现状 


Everglades 湿地 生态 系统 地 处 南 佛罗里达 州 ， 是 美国 南部 最 大 的 一 个 淡水 湿地 生态 系统 
(图 1)。 据 现 有 的 古 地 质 资料 表明 ，Everglades 约 有 五 千年 的 历史 (Davis 和 Ogden，1994) 。 
历史 上 的 Everglades 包括 绝 大 部 分 现在 的 南 佛罗里达 地 区 ， 北 起 Okeechobee 湖 ， 南 抵 佛 罗 
里 达 海湾 ， 是 一 条 自 北 向 南 缓慢 流动 的 河流 ， 它 东 临 大 西洋 ， 年 降雨 量 约 1400mm, 雨量 比 
地 球 上 其 他 纬度 (25°~27°) 与 海拔 (1 一 Sm) 相似 地 区 的 更 为 丰沛 ， 主 要 为 对 流 雨 只 且 多 
以 暴雨 形式 降落 。 降 雨季 节 分 布 不 均 ， 有 明显 的 干 湿 季 差异 。 湿 季 一 般 在 5 一 10 月 ， 与 高 温 
同步 ， 这 期 间 常 伴 有 因 雷 电 引 起 的 大 火 。 干 季 一 般 在 I~ RE 4H, BHM 2C, ARS 
有 几 天 可 低 至 SC. FHH, A1~Z 月 时 间 里 水 经 常 干枯 ; MEM, ARAL 80~140em, 
于 湿 季 平均 水 深 约 20cms。 Everglades 的 降雨 量 也 有 明显 的 年 变化 ， 在 降雨 特别 多 的 年 份 ， 湿 
季 可 长 达 8 个 月 ， 平 均 水 深 可 达 140cm; 在 极其 干燥 的 年 份 ,， 干 季 可 持续 7 个 月 以 上 并 整 个 
Mh fi. Everglades 自然 环境 的 另 一 个 主要 特点 是 营养 元 素 贫 乏 ,， 特 别 是 已 极端 贫乏 忆 历 
史上 Everglades 营养 元 素 主 要 来 自 降雨 ,在 现 有 较 少 受 人 为 于 扰 的 地 区 ;水 中 含量 约 有 
10ppb, MALE PH PF BHABHA 400mg/kg. 

HZ, Everglades 拥有 独特 的 自然 地 理 条 件 ,， 平 缓 的 水 流 ， 贫 乏 的 磷 (P) 资源 ， 明 显 
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图 1 野外 光合 作用 与 群落 调查 在 水 分 保护 区 2A (WCA2A) 进行 ， 沿 两 条 样 线 E 和 F， 自 北向 南 存在 已 
与 植被 的 分 布 梯度 。 在 北部 先 靠近 渠道 地 区 为 高 P 地 区 ， 分 布 着 Cattail 群落 (El，Fi); 南部 U 和 Us 
地 区 为 低 P 地 区 ， 分 布 着 Sawgrass 群落 ; PAVE, F, 地 区 为 过 渡 区 Sawgrass 和 Cattail 群落 都 有 分 布 。 
的 千 湿 季 ， 夏 季 的 大 火 与 台风 ， 偶 有 的 冬季 低温 ， 时 有 的 旱 涛 灾害 等 孕育 了 Everglades 独特 
的 湿地 植被 。Everglades 的 植被 主要 由 几 种 群落 组 成 ， 首 先是 由 大 型 苦 科 植物 Sawgrass 组 成 
的 Sawgrass 单 种 群落 ， 因 此 而 美 名 为 “ 禾 草 河流 ”(River of Grass); 其 次 是 由 荷花 等 组 成 的 
水 生 浮 游 植物 群落 (slough); 还 有 由 几 种 小 型 昔 草 科 植 物 组 成 的 湿 草 地 (wet ptrairies)、 以 
及 由 Willow, Ficus, Magnolia, Acer 等 属 的 树种 组 成 的 树 岛 (tree island) 和 群落。 这 几 种 
植物 群落 相互 交错 镰 敌 ， 随 水 文 及 地 理 条 件 而 异 。 

20 世纪 初叶 ， 为 满足 人 类 日 益 增 长 的 对 居住 及 农业 生产 的 需求 ， 人 类 在 下 verglades 地 
区 修 渠 排 洪 ， 蓄 水 灌溉 ， 破 坏 了 Everglades 的 自然 水 系 。 特 别 是 在 1948 年 ，Everglades 发 生 
了 特大 洪灾 ， 美 国 工程 兵部 队 在 Everglades 修建 了 一 个 巨大 的 防洪 排 送 的 水 利 系统 ， 从 北向 
南 ， 纵 横 长 达 1600km。 这 个 庞大 的 人 工 水 利 系统 完全 改变 了 Everglades 的 自然 水 系 条 件 。 
据 估计 ， 约 5000km* (50% ) Everglades 的 土地 被 开发 为 农业 耕地 和 城镇 居民 区 ， 原 有 的 
Everglades 被 分 割 为 小 块 、 分 散 的 水 分 保护 区 ， 以 水 分 保护 区 (WCA2A) 为 例 (图 1)， 所 
有 进入 该 区 的 水 分 均 要 通过 渠道 S- 10， 水 分 的 流入 与 流出 受 人 为 控制 ， 流 入 该 区 的 水 分 主 
要 是 从 附近 的 农耕 区 而 来 ,水 中 了 含量 较 高 。 顺 水 流 方 向 由 该 区 从 北向 南 存在 着 明显 的 土 
培 与 水 中 的 营养 元 素 ， 特 别 是 P 的 梯度 差异 。 水 及 土壤 中 了 的 含量 由 北向 南 逐 渐 降低 ， 如 
在 靠近 S=- 10 渠道 的 地 区 ， 水 中 中 的 含量 为 100ppb， 土 壤 中 为 1000mg/kg， 此 地 区 称 为 受 
影响 的 高 P 区 。 水 中 P 含 量 比 离 渠 道 南 约 10km 的 地 区 高 出 10 倍 之 多 ,土壤 P 则 高 出 约 2= 
3 倍 。 与 P 梯 度 相应 的 WCAZA 地 区 存在 着 明显 的 植被 变化 梯度 ， 在 靠近 渠道 的 高 P 区 的 
5.6km 附近 ， 原 有 的 Sawgrass 和 其 他 水 生 植 物 被 Cattail 取代 ，Cattail 在 高 P 地 区 生长 迅速 ， 
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无 性 扩张 极 快 。 在 距离 渠道 约 10km 4b, ASCH AAR BAI P HK, AA BLA Sawgrass #F 
落 和 水 生 植 物 群 落 为 主 。 在 极 高 P 与 极 低 P 区 域 则 存在 混合 的 Sawgrass 和 cattail 群落 ，Cat- 
taiL 在 低 了 区 则 有 零星、 分 散 、 少 量 的 分 布 。 虽 然 在 泥炭 层 中 也 有 Cattail 的 花粉 存在 ， 但 它 不 
是 Everglades 历史 上 的 优势 种 群 。 近 20 年 来 ,在 WCA2A 区 ， 优 势 植被 的 被 取代 引起 了 生 
态 系统 水 平 上 的 种 种 变化 ， 如 原 在 Everglades 湿地 生态 系统 食物 链 中 起 重要 作用 的 低 等 菠 菌 
消失 ， 水 中 的 溶解 氧 降低 ， 泥 炭 的 沉积 和 分 解 速率 减 慢 ， 无 脊椎 动物 种 群 产 生变 化 ， 乌 类 种 
群 下 降 ，10 多 种 以 Everglades 为 栖息 地 的 动物 面临 灭绝 。Everglades 这 个 被 称 为 美国 自然 宝 
库 的 生态 系统 面临 毁灭 的 危险 。1994 年 ， 佛 罗 里 达州 政府 以 法 律 条 文 发 出 了 “Everglades 永 
欠 行 动 计 划 ” (Everglades Forever Act) ， 明 文 规 定 要 保护 Evergladss， 此 条 例 规 定 不 容许 有 
任何 造成 Everglades 生态 系统 不 平衡 的 行为 ， 特 别 是 要 采取 措施 限制 排放 到 水 中 了 的 含量 ， 
以 及 制定 各 种 管理 措施 恢复 原 有 的 Everglades。 


运用 生态 学 的 基本 理论 与 原理 研究 Everglades 的 植被 取代 问题 ， 主 要 围绕 两 个 基本 问 
题 : 第 一 ， 为 什么 曾 是 历史 上 劣势 种 群 的 Cattail 会 在 几 十 年 内 迅速 扩张 ， 从 而 取代 了 历史 
上 的 优势 种 群 Sawgrass? 这 种 植被 的 取代 与 生态 系统 和 环境 资源 的 哪些 变化 有 关 ? 第 二 ， 这 
种 植被 取代 是 怎样 进行 的 ， 其 过 程 和 机 理 如 何 。 只 有 弄 清 了 “为 什么 ”及 “如 何 ” 这 两 个 基 
本 问题 才能 制定 具体 措施 来 保护 与 恢复 Everglades， 为 此 作者 运用 以 下 方法 围绕 上 述 两 个 基 
本 点 进行 了 研究 。 

首先 ， 作 者 制定 了 一 个 历时 7 年 的 Everglades 植被 取代 研究 计划 。 此 研究 计划 涵盖 了 现 
代 生 态 学 研究 的 三 个 重要 方面 ， 即 野外 定位 观测 、 控 制 实验 和 计算 机 模拟 模型 。 野 外 观测 主 
要 是 为 找 出 植物 群落 的 结构 与 功能 同 环境 了 梯度 的 关系 ， 寻 找 一 般 规 律 ， 建 立 各 种 假设 ; 
控制 试验 则 可 检验 这 些 假设 ， 验 证 主导 因子 的 单独 及 交互 作用 ; 计算 机 模拟 模型 利用 在 控制 
条 件 下 获得 的 基本 参数 对 局 部 地 点 或 小 范围 的 群落 进行 预测 ， 将 植物 在 组 织 与 个 体 水 平 上 的 
变化 扩展 到 群落 、 生态 系 统 及 更 宏观 的 水 平 上 。 

其 次 ， 强 调 在 不 同 生 态 学 水 平 上 的 研究 ， 即 个 体 、 种 群 、 群 落 及 生态 系统 。 这 样 既 能 弄 
清 植被 取代 的 机 理 ， 又 能 将 研究 结果 与 大 规模 实践 项 目 相 结合 ， 从 而 达到 生态 学 研究 与 恢复 
重建 自然 生态 系统 相 结合 的 目的 。 例 如 Cattail 取代 Sawgrass 与 环境 P 资源 和 水 分 条 件 紧密 
相关 。 植 物 对 这 些 环境 资源 变化 的 反应 会 出 现在 不 同 的 功能 水 平和 不 同 的 时 间 尺 度 上 。 单 个 
植物 的 反应 与 生长 在 种 群 和 群落 中 的 个 体 植物 的 反应 不 同等 。 综 合 植物 在 不 同 生 态 水 平 上 的 
反应 ， 才 能 真正 弄 清 植物 取代 的 过 程 和 机 理 。 

此 外 ， 强 调 对 取代 与 被 取代 植物 生活 史 的 研究 。 植 物 生活 史 是 在 长 期 的 进化 过 程 中 发 展 
起 来 的 ， 是 植物 在 不 同 生长 发 育 阶 段 中 对 其 生存 环境 的 综合 适应 。 不 同 植物 的 生活 史 被 称 为 
植物 适应 其 生长 环境 的 策略 ，Cattail 与 Sawgrass 都 是 大 型 无 性 系 的 湿地 植物 ， 即 它们 都 能 
通过 种 子 进行 无 性 繁殖 ， 同 时 也 能 进行 迅速 的 无 性 扩展 ， 但 它们 具有 根本 不 同 的 生活 史 特 
Bo 

由 于 湿地 植物 研究 的 特殊 性 ， 对 生物 量 与 营养 元 素 分 配 的 研究 多 限于 地 上 部 分 。 但 植物 
是 一 个 有 机 整体 ， 地 上 地 下 部 分 的 器 官 紧 密 相 关 。 各 器 官 组 织 相互 制约 与 平衡 ， 在 不 同 的 资 
源 条 件 下 ， 调 节 对 不 同 器 官 组 织 的 物质 分 配 ， 以 利于 植物 生长 或 生存 器 官 的 需要 。 例 如 亿 植 

* 163 - 


物 通过 改变 根 荃 叶 比 率 以 适应 其 生长 环境 。 一 般 ， 生 长 在 低 营 养 及 恶劣 环境 下 的 植物 ， 常 常 
分 配 较 多 的 生物 量 给 用 于 提高 植物 存活 功能 的 器 官 ， 即 以 提高 植物 和 个 体 的 生存 为 主 。 相 
反 , 这 些 植物 分 配 较 少量 的 生物 量 给 具 生 长 功能 的 器 官 (Mooney 和 Gulman, 1982; 
Tilman，1982)。 其 次 ， 植 物 对 各 器 官 物质 分 配 的 可 塑性 也 是 植物 生活 史 及 植物 适应 不 同 环 
境 资 源 的 重要 特征 ， 一 般 生 长 在 常 受 干扰 或 营养 元 素 丰 富 环 境 中 的 植物 分 配 变化 的 可 塑性 较 
大 ， 而 生长 在 不 经 常 受到 干扰 ， 或 营养 元 素 贫 乏 环 境 下 的 植物 的 可 塑性 较 低 。Cattail 与 
Sawgrass 形态 相似 ， 都 具有 大 型 的 地 上 叶片 ， 叶 生长 点 在 叶 基部 ， 也 即 叶 基 部 与 地 下 存储 器 
官 (shoot base) 相连 ， 地 下 部 分 包括 具有 吸收 水 分 与 营养 元 素 的 根 ， 具 有 无 性 扩张 的 根 ， 
和 具有 存储 能 力 的 存储 器 官 。 弄 清 这 两 种 植物 在 不 同 P 环境 下 各 器 官 的 物质 分 配 模 式 将 为 
理解 它们 的 生活 史 策 略 提供 重要 信息 。 

最 后 ， 主 要 研究 了 P 和 水 分 单 因子 以 及 它们 的 交互 作用 对 物种 取代 的 影响 5 水 分 因子 
主要 指 水 的 深度 及 一 定 水 深 的 水 流 持 续 的 时 间 。Everglades 的 P 资源 与 水 分 变化 交织 在 一 
起 ， 相 互 影响 ， 水 的 深度 与 持续 时 间 长 得 影响 土壤 中 的 含 氧 量 ， 土 壤 的 氧化 还 原作 用 以 及 植 
物 对 氧 的 需求 。 水 的 深度 还 影响 土壤 营养 元 素 的 形成 以 及 利用 效率 。 因 此 ， 在 湿地 生态 系统 
中 ， 营 养 元 素 与 水 资源 状况 交织 在 一 起 ， 共 同 影响 植物 的 生长 、 空 间 分 布 及 取代 。 植 物 对 永 
深度 的 忍耐 性 与 竞争 能 力也 因 营 养 元 素 的 可 利用 性 而 变化 。 


四 、Cattail 与 Sawgrass 群落 结构 与 功能 随 P 梯度 的 变化 


前 面 指出 ，Everglades 的 水 分 保护 区 (WCA2A) 内 ， 水 分 与 土壤 存在 三 个 明显 的 由 
北向 南 递减 的 梯度 ， 这 一 区 域 长 约 13km， 北 部 靠近 渠道 附近 ， 土 壤 与 水 中 的 P 比 南 部 远离 
渠道 地 区 高 出 10 多 倍 ， 随 着 这 一 明显 的 环境 了 梯度， 现存 植被 的 分 布 也 明显 不 同 ,， 在 北部 
高 P 地 区 ， 主 要 为 Cattail， 而 南部 低 P 地 区 主要 为 Sawgrass， 中 间 地 区 则 为 Cattail 4 saw- 
grass 的 混合 地 带 。 那 么 Cattail 与 Sawgrass 群落 结构 与 功能 是 否 与 环境 梯度 有 关系 呢 ? 为 
此 ， 作 者 结合 生理 生态 学 、 种 群 、 群 落 生 态 学 方法 ， 对 与 群落 结构 与 功能 密切 相关 的 生物 学 
特点 进行 了 比较 研究 。 两 条 长 达 13km WHA (E AF) 于 1994 年 设置 (图 1), WR 
进行 水 文 、 水 质 、 植 被 、 土 壤 及 微生物 学 的 综合 研究 。 

1. 叶片 光合 速率 与 气孔 导 度 沿 了 梯度 的 变化 

光合 作用 是 地 球 上 最 重要 的 初级 生产 力 ， 它 是 自然 界 中 惟一 能 将 溶解 卫 转 变 为 有 机 P 
的 过 程 。 光 合 速率 受 土壤 了 浓度 的 影响 。 研 究 植物 叶片 的 光合 速率 对 估计 植物 余 体 、 种 群 
和 群落 的 初级 生长 力 ,， 估算 生态 系统 中 了 的 通 量具 有 重要 的 意义 。 对 Sawgrass 与 Cattail 叶 
片 光 合作 用 的 测定 ， 沿 下 样 线 选 择 了 6 个 地 区 ， 代 表 不 同 土壤 了 浓度 ， 在 每 三 地 区 随机 选 
择 3 个 Cattail 与 Sawgrass 种 群 ， 每 种 群 内 随机 选 测 了 3 个 个 体 。 用 光合 测定 MK 
(LICOR6200) 测定 3 片 成 熟 叶片 的 光合 速率 和 和 气孔 传导 率 ， 测定 完毕 ， 采 集 叶 片 回 实 骏 室 
测定 N、P 含量， 叶片 光合 速率 的 年 变化 分 别 在 春 、 夏 、 秋 3 季 测 定 。 图 2 显示 了 生长 盛 期 
的 光合 速率 ， 结 果 表 明 两 种 植物 有 明显 不 同 的 光合 速率 ， 且 光合 速率 随 着 PP 的 变化 而 异 。 
在 低 P 地 区 (P 低 于 5$00mgkg 1!)， 两 种 植物 光合 速率 相似 ， 约 为 11 COpmol m?s7', 
JE, TELE P SF 500mg kg 1 的 地 区 Cattail 的 光合 速率 比 Sawgrass 高 出 约 47%， 即 Cat- 
tail 的 光合 速率 随 土壤 了 P 增加 而 增 大 ， 而 Sawgrass 的 光合 速率 则 没有 明显 变化 。 
虽然 两 种 植物 的 气孔 传导 率 都 没有 随 着 土壤 的 P 梯度 而 变化 ， 但 Cattail 的 气孔 传导 率 比 
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图 2 Sawgrass 和 -Catta 让 叶片 光合 速率 与 气孔 导 度 沿 P 梯度 的 变化 (摘自 Miao 和 DeBusk, 1999) 
Sawgrass 高 约 1~2 倍 。 气 孔 传 导 是 控制 植物 蒸腾 的 一 个 重要 因素 ， 高 的 气孔 传导 率 会 导致 
多 的 水 分 丧失 。 由 于 Cattail 有 较 高 的 气孔 传导 率 ， 可 能 会 导致 Cattail 群落 比 Sawgrass 群落 
有 更 高 的 水 分 消耗 。 在 Everglades， 冬 季 常 常 缺 水 ，Cattail 群落 的 扩展 会 导致 冬季 人 缺 水 严重 ， 
因此 ，Sawgrass 的 被 取代 会 影响 该 地 区 的 水 分 平衡 、 循 环 与 管理 策略 。 

2. 群落 生物 量 与 种 群 结构 沿 了 梯度 的 变化 

运用 直接 收获 法 研究 种 群 与 群落 的 生物 量 、 密 度 、 个 体 大 小 、 种 子 产 量 及 植物 器 官 营 养 
元 素 含量 ， 从 而 计算 出 营养 元 素 在 植物 群落 内 的 存储 与 分 配 。 和 群落 生物 量 与 种 群 结 构 的 研究 
沿 E、F 两 条 样 线 ， 在 每 一 样 线 上 各 选 3 个 地 区 ， 代 表 受 影响 的 高 P 地 区 (El，Fi)， 未 受 
影响 的 低 P 地 区 (Us3，Ui) 及 高 P SRP (CF, Fy) 〈( 见 图 1)。 因 此 ， 共 
两 条 样 线 ，6 个 地 区 。 在 每 一 区 内 ， 选 择 具有 代表 性 的 Sawgrass 与 Cattail 群落 ， 每 个 群落 
内 随机 设立 一 个 约 6mX6m 大 样 方 。 将 此 大 样 方 分 为 36 Pim? 的 小 样 方 ， 每 次 收获 时 随机 
选择 3 个 小 样 方 ， 这 样 每 次 共 收 获 2 种 群落 ,6 个 地 区 内 ， 每 区 内 3 PDEA, FE 36 个 小 
样 方 。 

此 研究 于 1994 年 开始 ， 共 进行 了 两 年 ， 每 年 从 生长 初期 到 末期 共 收获 4 次 。 收 获 时 ， 
用 一 企 0.5Smx0.Sm 的 样 框 放 在 小 样 方 内 ， 用 铁 兵 沿 着 样 柜 向 下 控 约 30cm， 然 后 将 样 框 内 
所 有 植物 〈 包 括 死 的 ) 的 地 上 和 地 下 部 分 全 部 装 进 一 个 大 袋 ， 运 回 实验 室 置 于 冷冻 室 。 由 于 
湿地 工作 的 限制 ， 一 般 每 次 野外 收获 需 五 人 乘坐 两 条 汽船 ， 共 需 2 天 时 间 ， 实 验 室 的 测定 则 
需要 3~4 周 。 测 定时 ， 以 样 框 为 单位 ， 洗 去 泥土 ， 测 定 每 株 植物 的 高 度 及 叶片 数 ， 然 后 分 
为 叶 、 根 、 根 蔡 、 存 储 器 官 烘 干 ， 称 重 ， 最 后 提取 部 分 样品 测定 N、P、C 的 含量 。 

对 于 自然 湿地 生态 系统 ， 由 于 工作 的 艰巨 性 ,通常 只 有 地 上 部 分 生物 量 的 数据 ， 可 要 真 
正 理解 群落 的 机 理 与 重要 过 程 ， 必 须知 道 地 上 上、 地 下 部 分 的 生物 量 及 它们 之 间 的 分 配 。 表 1 
说 明 Sawgrass 群落 的 生物 量 随 环境 P 浓 度 增 高 而 增加 ， 而 Cattail 群落 则 无 明显 变化 。Saw- 
grass 群落 在 高 P 与 过 渡 地 区 的 生物 量 比 Cattail 群落 高 ， 这 可 能 与 这 两 种 植物 本 身 的 叶片 结 
构 和 两 种 群落 的 物种 组 成 有 关 。Cattail 叶片 有 大 量 的 栅栏 组 织 (Chabbi，2000)， 组 织 含水 
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量 高 于 Sawgrass, 2001), ， 因 而 比较 相同 面积 的 -Sawgrass 与 Cattail, Sawgrass 总 具有 比 Cat- 
tail 高 得 多 的 生物 量 。 不 论 哪 一 个 水 平 〈 个 体 、 种 群 、 群 落 、 生 态 系 统 ) 上 的 生物 量 ， 都 是 
很 多 重要 的 生理 过 程 与 功能 的 综合 。 通 常 ， 在 植物 个 体 、 种 群 、 群 落 的 发 育 过程 中 ， 具 有 相 
反作用 的 功能 与 过 程 可 能 同时 发 生 ， 而 导致 生物 量 无 明显 变化 ， 例 如 ， 由 于 某 种 环境 因素 的 
影响 ， 植 物种 群 密度 与 个 体 大 小 朝 不 同 的 方向 变化 。 诸 如 了 资源 丰富 导致 种 群 密度 增加 ， 
而 密度 的 增加 又 会 增加 个 体 间 为 生存 空间 的 竞争 ， 从 而 导致 植物 个 体 大 小 降低 。 如果 如 考察 
生物 量 的 变化 ， 种 群 的 生物 量 则 可 能 没有 明显 变化 ， 这 就 掩盖 了 种 群 密度 与 个 体 大 小 受 P 
资源 影响 的 事实 。 种 群 密度 与 个 体 大 小 直接 影响 种 群 的 延续 与 进化 ， 所 以 考察 种 群 变 化 不 能 
只 考虑 生物 量 。 
表 1 Everglades 水 分 保护 区 2A W sawerass 及 cattail 群落 沿 营养 梯度 生物 量 的 平均 值 


总 生物 量 Sawgrass Pf 4 Cattail PF 4 
(g/m?) bt Bi) (-% ) te A -(-% ) 
4.4 


ete 
0.0 


Sawgrass 群落 
高 P 区 1958 +252 
过 渡 区 1689 + 118 
低 P 区 976 + 132 
Cattail 群落 
高 了 区 1238 +90 
过 渡 区 1141 士 97 
低 P 区 1240. + 126 


注 : 每 个 均值 代表 24 一 30 4 0.25 平方 米 的 样 方 

两 种 植物 种 群 的 密度 与 个 体 大 小 随 环 境 P 梯度 呈 不 同 的 变化 (图 3)。 对 Sawgrass PHRF, 
从 受 影响 的 高 P 区 到 未 受 影响 的 低 P 地区， 密度 逐 半 增 加 ， 而 植物 个 体 则 逐渐 减 小 。 相 反 ， 
对 Cattail 种 群 ， 种 群 密 度 逐 痢 降低 ， 而 个 体 则 逐渐 增 大 。 这 说 明 对 于 环境 了 的 变化 ,这 两 
种 种 群 具 有 完全 不 同 的 种 群 调节 方式 与 机 理 。 对 Sawgrass 种 群 ， 生 长 在 高 了 与 低 已 地 区 由 
两 种 形态 (a. A/D) 不 同 的 种 类 组 成 ， 生 长 在 低 P 地 区 的 是 矮小 的 植物 ， 约 有 .lm 高， 
而 生长 在 高 P 地 区 的 则 是 高 大 型 的 ( 约 2m)。 现 在 还 不 清楚 这 两 种 形态 ;( 高 度 ) 久 不同 的 
Sawgrass 具有 基因 型 的 差异 ， 还 是 仅 有 表现 型 的 差异 。 对 Cattail ##, ER PSK P HK 
的 个 体 虽然 没有 明显 的 高 低 差 异 ， 但 个 体 大 小 (BB) HARARE. THER PK, 
植物 生长 加 快 ， 无 性 繁殖 增加 ， 因 而 密度 增加 ， 也 就 加 大 了 植物 间 对 光 和 空间 的 竞争 ， 从 而 
导致 个 体 减 小 ; 而 在 低 P 地 区 ， 资 源 贫 乏 ， 植 物 生长 缓慢 ， 无 性 繁殖 低 ， 种 群 由 少数 寿命 
长 、 个 体 大 而 密度 低 的 个 体 组 成 。 

两 种 种 群 的 生物 量 分 配 随 着 P 梯度 的 变化 而 不 同 (图 4)。 一 般 Sawgrass 种 群 的 生物 量 
分 配 比较 稳定 ， 不 受 了 浓度 的 影响 ， 约 60% 分 配 到 叶 ，20% 到 根 ，10% 到 储存 器 官 ; .5% 到 
根 荃 。Cattail 种 群 则 不 同 ， 叶 与 根 的 生物 量 随 P 梯度 呈 相 反 变 化 。 在 低 P 地 区 ， 种 群 对 根 的 
生物 量 的 分 配 增多 ， 对 叶 的 分 配 降 低 ; 而 在 高 P 地 区 ， 种 群 对 根 的 分 配 降 低 ， 对 叶 的 分 配 
增加 。: 生 物 量 分 配 的 差异 也 符合 生态 学 理论 中 对 生长 在 不 同 环境 资源 的 植物 的 预测 。 也 即 适 
应 于 高 营养 环境 的 植物 ， 生 物 量 分 配 的 塑性 较 大 ， 而 适应 于 贫 靖 环 境 的 植物 ， 其 生物 量 的 分 
配 比 较 恒 定 。 

3. 植物 器 官 营 养 元 素 的 含量 随 P 梯度 的 变化 

大 量 研 究 表 明 植 物 营 养 元 素 对 环境 营养 状态 变化 反应 敏感 ， 因 此 可 用 植物 器 官 营养 元 素 
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图 3 Sawgrass 和 Cattail 种 群 密度 、 个 体 大 小 与 高 度 沿 P 梯度 的 变化 〈 摘 自 Miao 和 Sklar， 1998 ) 
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图 4 Sawgrass 和 Cattail 种 群生 物 量 分 布 随 P 梯 度 变 化 。 植 物 器 官 有 叶 、 根 、 储 存 器 官 和 根茎 
含量 来 指示 环境 营养 资源 的 状况 。 器 官 中 受 限 制 营 养 元 素 的 含量 是 决定 生长 在 贫 将 地 区 群落 
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结构 的 重要 因素 。 其 次 ， 植 物 器 官 营养 元 素 含量 的 高 低 ， 直 接 影响 植物 枯 枝 落叶 的 分 解 。 根 
据 枯 枝 落叶 中 营养 元 素 含 量 可 以 估 测 其 分 解 速率 和 生态 系统 的 营养 循环 。 

植物 器 官 的 P 含 量 随 着 土壤 了 浓度 的 增加 而 显著 地 增加 (图 5)， 高 了 地 区 植物 叶 了 含 
量 比 低 P 地 区 叶 了 含量 高 出 约 10 倍 。 此 外 ， 植 物 组 织 含量 不 仅 随 环境 而 变化 ， 也 随 植 物 
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5 Sawgrass 和 Cattail 植物 器 官 全 磷 和 全 和 氨 含 量 随 P 梯度 的 变化 (摘自 Miao 和 Sklar, 1998) 
种 而 蜡 。 对 叶片 P 含量 的 比较 表明 ，Cattail 比 Sawgrass 高 2 倍 之 多 ， 但 若 比 较 储 存 器 官 ， 
结果 则 完全 相反 。 叶 片 属 于 生长 器 官 ， 一 般 生 长 在 高 营养 元 素 地 区 的 植物 主要 将 营养 元 素 分 
配 到 生长 器 官 ， 以 满足 迅速 生长 的 需求 (Tilman，1982); 而 生长 在 贫 交 地 区 的 植物 ， 以 保 
持 生存 为 主 ， 生 长 缓慢 ， 资 源 多 分 配 到 储存 器 官 。 等 遇 到 有 利 的 生长 条 件 时 ， 再 将 资源 从 储 
存 器 官 分 配 到 生长 器 官 ， 因 而 生长 在 资源 丰富 与 贫 将 地 区 的 植物 有 完全 不 同 的 资源 分 配 策 
略 。 

与 P 的 变化 不 同 ， 植 物 器 官 N 含量 无 明显 变化 。 很 多 生态 学 者 都 用 NP 比 来 指示 环境 
中 和 与 P 的 状态 。Redfield (1966) 率先 对 海洋 微生物 进行 研究 ， 认 为 NMP>16 fas PEW 
境 中 的 限制 因子 ， 而 NMP<16， 则 N 是 限制 因素 。 在 一 般 文献 中 ， 特 别 是 在 微生物 文献 中 ， 
N/P 的 计算 都 用 N、P 的 原子 重量 加 以 校正 ， 即 (NM4) / (P/Z32)。 可 是 在 一 些 植物 生态 
学 的 文献 中 ， 有 些 NAP 值 没有 用 N、P 的 原子 重量 加 以 校正 。 所 以 在 比较 文献 中 的 NA 值 
时 ， 应 该 注意 是 否 用 原子 量 校正 过 。 同 时 也 应 注意 ， 该 比值 只 是 一 个 相对 值 ， 因 为 多 数 情况 
下 ， 植 物 器 官 的 N、P 都 同时 随 环 境 变化 ， 表 2 列 出 了 两 种 植物 NAP 值 随 环 境 梯度 的 变化 
tii. BAKU, NP 值 变化 极 大 ， 从 4 一 144， 因 地 区 、 植 物 、 器 官 而 异 。 其 规律 是 NXP 
值 随 土壤 中 的 减少 而 增 大 。 
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表 2 Everglades 水 分 保护 区 2A Ais P 梯度 的 sawgrass 及 cattail 种 群 植物 组 织 内 的 NAP 比 


注 : N/P 比值 用 原子 量 校正 


对 植物 器 官 N、P 含 量 的 测定 ， 可 在 一 定 程度 上 显示 N、P 对 植物 的 相对 重要 性 。 对 于 
Cattail 的 器 官 ， 其 全 P_ (TP) S#N (TN) 含量 至 正 相 关 ， 具 生长 功能 的 器 官 ， 如 叶片 、 
根 与 根茎 ， 都 是 低 P 地 区 的 植物 具有 低 的 TP 与 TN， 而 高 P 地 区 的 植物 具有 高 的 TP 与 
TN。 可 是 Sawgrass 的 储存 器 官 却 不 同 ， 生 长 在 低 P 地 区 的 植物 器 官 具 有 最 低 的 P 人 含量， 可 
却 有 最 高 的 N 含量 ， 低 PP 地 区 植物 存储 的 N 比 高 P 地 区 的 还 高 。 这 说 明 ，N 不 是 Saw- 


grass 生长 的 限制 营养 元 素 。 


植物 群落 营养 元 素 的 存储 量 是 群落 的 重要 功能 之 一 ， 定 量化 其 存储 量 是 研究 生态 系统 中 
营养 元 素 循 环 的 重要 环节 。 在 湿地 生态 系统 中 ， 某 些 营养 元 素 可 能 在 各 种 生物 地 球 化 学 反应 
过 程 中 从 系统 中 消失 ， 而 某 些 则 以 有 机 物 的 形式 存储 在 系统 中 (Reddy 等 ，1993) 。Saw- 
grass 和 Cattail 两 种 植物 群落 ，N、P、C 的 存储 量 显著 相关 ，TP 存储 量 随 TN 和 TC 量 增加 
而 增加 。 特 别 重要 的 是 ， 这 种 相关 的 斜率 随 群 落 所 在 地 区 的 土壤 了 浓度 而 变化 。 分 布 于 高 P 
地 区 群落 的 斜率 最 高 ， 而 分 布 于 低 P 地 区 群落 的 斜率 最 低 。 即 这 些 分 布 在 不 同 土壤 条 件 下 
的 植物 群落 ， 如 果 具 有 相同 的 N ABE, CNN TP 存储 量 则 随 着 土壤 了 浓度 的 增加 而 增 
加 。 这 说 明 在 WCA2A 地 区 P 是 决定 群落 P 存 储量 的 关键 因素 。 无 论 是 对 个 体 器 官 组 织 ， 还 
是 对 种 群 、 群 落 的 研究 都 表明 ，P 是 限制 Sawgrass 生长 的 关键 因素 ， 这 一 结论 与 其 他 研究 
相符 合 - 人 (Davis，1994) ， 环 境 了 浓度 极 大 程度 地 决定 了 Sawgrass 种 群 、 群 落 的 分 布 。 

4 种子 产 量 随 了 梯度 的 变化 

种 子 产 量 、 数 量 与 种 子 大 小 间 的 关系 是 指示 适应 不 同 环境 植物 生活 史 特 点 的 重要 指标 。 
两 种 植物 都 可 生产 种 子 ， 进 行 有 性 繁殖 ， 靠 种 子 散 布 、 萌 发 和 扩张 到 远 距 离 的 地 区 。 但 两 种 
植物 具有 完全 不 同 的 繁殖 结构 ， 如 Sawgrass 具 两 性 花 、 大 型 花序 ， 种 子 为 坚果 ， 相 对 较 大 。 
而 Cattail 则 具 单 性 花 ， 雄 与 雌花 分 别 长 在 花序 的 上 下 部 分 ， 种 子 极 小 ， 具 翅 。 另 外 ， 两 种 
植物 的 开花 、 种 子 散 布 时 间 也 完全 不 同 。 图 6 总 结 了 两 种 植物 的 种 子 产 量 、 大 小 的 差异 以 及 
这 些 差异 随 环 境 梯度 的 变化 。 明 显 地 ，Cattail 具有 典型 的 早期 演 替 阶段 植物 或 生长 在 常 受 
于 扰 地 区 植物 的 特点 ， 种 子 产量 高 、 子 粒 小 。 而 Sawgrass 的 种 子 产 量 比 Cattail 低 ， 但 籽粒 
Ko 

综 上 所 述 ， 野 外 个 体 、 种 群 及 群落 学 研究 表明 Everglades 环境 的 提高 ， 影 响 植物 群 
落 结构 与 功能 。 根 据 生 物 量 、 营 养 元 素 分 配 以 及 有 性 繁殖 的 结构 特点 ， 初 步 认为 Cattail 与 
Sawgrass 具有 不 同 的 生活 史 特 点 。Cattail 的 生活 史 特 点 类 似 于 适应 营养 条 件 丰富 的 环境 的 特 
点 ， 而 Sawgrass 类 似 于 生长 在 贫 靖 地 区 植物 的 特点 。 这 些 假 设 有 待 于 更 进一步 的 实验 检验 。 
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6 Sawgrass 和 Cattail 种 子 产 量 、 数 量 与 大 小 随 P 梯度 的 变化 (AA Miao 和 Sklar, 1998) 
五 、 围 绕 植物 扩张 进行 的 实验 研究 


实验 研究 的 基本 目的 是 弄 清 两 种 植物 在 上 述 方 面 的 基本 特点 ， 检 验 建立 在 野外 梯度 观察 
的 假设 ， 为 计算 机 模拟 模型 提供 数据 ， 从 而 为 管理 人 员 制 定 各 种 管理 方案 提供 理论 证 据 。 实 
验 研 究 主 要 围绕 生活 史 过 程 中 那些 与 植物 人 侵 与 扩张 过 程 相 关 的 生理 生态 功能 与 过 程 。 植 物 
早期 更 新 阶段 是 植物 扩张 定居 的 一 个 重要 阶段 ， 包 括 种 子 萌发 ， 幼 苗 的 生长 与 定居 。 此 外 ， 
植物 的 无 性 系 扩 张 ， 以 及 植物 受 干 扰 后 的 恢复 反应 。 

1. 种 子 萌 发 与 幼苗 早期 更 新 

种 子 萌发 与 幼苗 更 新 是 两 种 植物 进行 远 距 离 扩展 的 重要 方式 。 弄 清 种 子 萌发 及 幼苗 生长 
的 生理 要 求 与 适应 能 力 ， 才 能 有 效 地 排除 那些 有 利于 Cattail 早期 更 新 的 条 件 。 作 者 的 一 系 
列 实验 和 野外 研究 (Stewart 等 ，1996，1997; Miao 等 ，2000; Carraher 4, 1997a, b), & 
其 他 学 者 的 研究 表明 (Lorenzen 等 ，2000; Ponzio 等 ，1995; Ponzio，1998) ， 水 的 深度 是 
两 种 植物 种 子 萌发 的 关键 条 件 之 一 ， 最 适 水 深 在 0 一 5cm。 水 深 超 过 S$cm 后 Sawgrass 种 子 
基本 不 能 萌发 ，Cattail 种 子 偶 能 萌发 。 另 外 ， 两 种 植物 种 子 都 必须 在 基质 的 表面 上 萌发 ， 即 
种 子 不 能 被 埋 在 基质 下 面 。 即 在 野外 条 件 下 ， 需 有 某 种 对 土壤 的 干扰 ， 将 两 种 植物 种 子 带 到 
土壤 表层 ， 种 子 才 能 萌 发 。 由 于 两 种 植物 的 种 子 具 有 完全 不 同 的 大 小 、 形 态 ， 它 们 在 萌发 生 
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理 方 面 也 因此 表现 出 完全 不 同 的 特点 。Cattail 像 其 他 早期 演 替 阶 段 适 应 高 营养 环境 的 植物 一 
样 ， 种 子 小 、 萌 发 快 (1 一 3 天 )、 萌 发 率 高 (50% 以 上 )， 但 幼苗 小 、 死 亡 率 高 (95% 以 
上 )，Catail 幼苗 在 萌发 后 4 一 6 月 内 生长 极其 缓慢 。Sawgrass 种 子 则 相反 ， 萌 发 慢 〈 至 少 3 
周 )， 萌 发 率 低 (1% 一 10%)， 但 幼苗 死亡 率 低 ， 基 本 100% MIR, WHE 4 一 6 月 内 生长 比 
Cattail 快 。 此 外 ，Cattail 种 子 基 本 上 在 两 周 内 完成 萌发 ， 而 Sawgrass 种 子 萌发 却 持续 长 达 
半年 以 上 。 简 言 之 ， 两 种 植物 具有 完全 不 同 的 有 性 繁殖 策略 ，Cattail 生产 大 量 、 风 播 的 极 小 
的 种 子 ， 萌 发 率 高 ， 幼 苗 生 长 主要 靠 外 界 环 境 资 源 。 而 Sawgrass 则 生产 少量 大 种 子 ， 即 
“ 少 而 精 "， 低 的 萌发 率 ， 高 的 成 活 率 ; 幼苗 的 早期 生长 不 靠 外 界 环境 资源 ， 种 子 存储 的 资源 
为 幼苗 迅速 生长 、 抵 抗 恶 劣 环境 条 件 提供 了 有 利 条 件 。 

两 种 植物 种 子 萌发 的 差异 还 表现 在 对 光 与 温度 的 需求 上 。Cattail 种 子 不 能 在 黑暗 中 萌 
发 ， 而 Sawgrass 的 幼苗 则 可 以 ， 而 且 ， 其 幼苗 可 保持 绿色 长 达 2~3 月 以 上 。 低 温 (40) 
可 使 Cattail 幼苗 、 甚 至 成 熟 的 植株 死亡 ; 但 Sawgrass 种 子 则 需 波动 的 恒 夜 温度 来 促进 种 子 
萌发 ， 甚 至 能 在 低 于 45 的 温度 下 萌发 。 此 外 ，Cattail 种 子 萌发 率 在 种 子 成 熟 后 为 最 高 ， 即 
Cattail 种 子 不 需 后 熟 作 用 或 任何 处 理 ， 而 Sawgrass 种 子 在 散播 时 萌发 率 却 极 低 (1% 一 
10% ) ， 但 在 散播 到 土壤 中 3 个 月 后 的 萌发 率 为 最 高 (50% )。 两 种 植物 的 种 子 寿命 也 有 差 
异 ， 收 集 两 种 植物 的 种 子 ， 一 部 分 放 在 常温 二 保存， 一 部 分 埋 到 植物 生长 的 湿地 环境 中 ， 每 
隔 一 定时 间 取 出 种 子 ， 在 最 适 条 件 下 的 萌发 结果 表明 ， 土 壤 中 的 Cattail 种 子 的 萌发 率 3 个 
月 后 逐步 降低 ， 而 Sawgrass 种 子 则 相反 ， 萌 发 率 逐 步 增高 。Cattail 种 子 在 土壤 中 可 能 不 如 
Sawgrass 保存 长 入， 主要 是 因 其 种 子 小 ， 极 易 受 机 械 或 火 的 损伤 。 

两 种 植物 在 种 子 萌 发 方面 的 差异 对 它们 适应 Everglades 环境 有 何 意义 呢 ? Everglades 有 
明显 的 千 湿 季节 ， 只 有 干 季 期 间 (一 般 在 11 一 4 月) 才 有 适合 两 种 植物 种 子 萌 发 的 水 深 条 
件 。 最 适 水 深 条 件 往 往 在 冬 末 或 早春 ， 在 此 期 间 常 伴 有 短暂 的 低温 ， 这 极 不 利于 Cattail 幼 
苗 的 成 活 。 对 于 Cattail， 适 合 种 子 萌发 的 最 适 水 深 与 温度 不 是 同时 出 现 的 。 此 外 ，Cattail 种 
FREES Atm. BH, tA Everglades 的 湿 季 ， 此 期 间 水 深 一 般 为 S0cm， 湿 季 持 续 
到 10 有 月底。 因而 大 量 Cattail 种 子 散 播 到 环境 中 后 $ 一 6 个 月 内 没有 它们 最 适 萌 发 的 水 深 条 
件 ， 大 量 种 子 在 此 期 间 在 土壤 中 失去 萌发 能 力 ， 或 被 机 械 损 伤 。 虽 然 Cattail 生产 大 量 的 种 
子 ， 但 却 因 为 最 合适 的 水 分 、 温 度 条 件 与 种 子 散 播 时 期 异步 ， 因 而 限制 了 Cattail 种 子 的 远 
距离 传播 及 萌发 。 此 外 ， 低 P 环境 也 限制 了 Cattail 幼苗 的 成 活 及 生长 。 所 以 ， 历 史上 Cat- 
tail 没有 在 Everglades 扩张 ， 只 以 有 限 的 数量 存在 。 

与 Cattail 相反 ，Sawgrass 种 子 成 熟 时 间 、 萌 发 以 及 幼苗 生长 对 水 分 、 气 候 的 需求 适应 
Everglades 的 环境 条 件 。Sawgrass 种 子 一 般 在 7 月 底 到 8 月 初 成 熟 ， 种 子 成 熟 后 直接 散播 到 
水 中 ， 因 为 种 子 大 ， 很 快 沉 到 水 底 ， 落 在 土壤 上 。Sawgrass 种 子 坚 硬 ， 不 易 被 机 械 损伤 或 分 
解 志 也 抗 火 烧 。 种 子 在 土壤 中 约 3 个 月 后 ， 正 值 干 季 ,， 水 深 与 温度 条 件 恰 好 符合 其 萌发 需 
求 。 冬 春 干 季 时 ， 在 野外 观察 到 大 量 的 Sawgrass 幼苗 。 王 季 来 临 的 早 迟 与 持续 时 间 的 长 短 
是 决定 萌发 幼苗 能 否 顺利 定居 的 关键 。Sawgrass 幼苗 因 靠 种 子 存储 的 养料 为 营养 ， 生 长 较为 
迅速 ， 因 此 如 果 干 季 到 来 较 早 或 持续 时 间 较 长 ， 为 萌发 幼苗 提供 了 较 长 的 生长 时 间 ， 在 湿 季 
到 来 时 已 经 长 高 ， 因 而 可 以 顺利 地 定居 。 

那么 ， 环 境 中 了 浓度 的 增加 是 如 何 促进 Cattail 种 子 的 萌发 与 幼苗 定居 的 呢 ? 虽然 环境 卫 
对 两 种 植物 的 种 子 萌发 都 没有 直接 明显 的 影响 ， 但 是 ，P 却 通过 影响 生态 系统 的 其 他 结构 而 
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间接 影响 它们 的 早期 更 新 。 在 未 受 P 干扰 的 少数 地 区 Everglades 的 水 深 植 被 (slough) 在 
秋冬 两 季 形 成 一 层 由 低 等 微生物 、 浮 游 植物 组 成 的 厚 厚 的 碳 层 。 这 样 的 碳 层 浮 在 水 面 二 遮 住 
阳光 ， 和 冬季 时 ， 碳 层 沉 积 到 湿地 表层 。 由 于 Cattail 种 子 散 播 在 这 种 碳 层 形成 之 前 ，)Cattail 
种 子 萌发 需要 光 ， 在 P 未 受 干扰 地 区 ， 即 使 水 分 、 温 度 同步 有 利于 Cattail 种 子 萌发 ， 由 于 
这 碳 层 的 覆盖 ， 也 会 抑制 种 子 的 萌发 。 而 Sawgrass PRN, RRB, Bee 
子 则 落 到 碳 层 表面 上 ， 此 碳 层 对 Sawgrass 的 种 子 萌 发 有 利 。 在 高 PAE, BMX KE 
的 微生物 和 浮游 植物 消失 ， 碳 层 消失 ， 因 而 了 间接 地 促进 了 Cattail 种 子 的 萌发 

此 外 ， 前 面 提 到 Cattail 幼苗 小 ， 生 长 慢 ， 存 活 率 低 ， 生 长 靠 外 界 了 资源 ， 高 了 环境 显 
著 地 提高 幼苗 的 生长 ， 增 加 了 幼苗 的 成 活 率 。 在 4 个 不 同 P 处 理 的 野外 实验 中 对 Cattail 
与 Sawgrass 种 子 萌 发 与 幼苗 生长 进行 了 为 期 1 年 的 观察 。 结 果 表 明 ， 了 没有 影响 两 种 植物 的 
种 子 萌发 ， 但 是 P 显著 地 影响 其 幼苗 成 活 率 ， 对 于 Cattail， 在 低 忆 对 照 处 理 中 ,100% 的 萌 
发 幼苗 死亡 ; 而 在 高 P 处 理 中 ， 约 有 5$% 的 幼苗 存活 。 由 于 Cattail 有 迅速 的 营养 扩张 能 力 ， 
在 高 P 条 件 下 ， 即 使 只 有 一 株 幼 苗 成 活 ， 它 也 能 很 快 地 扩张 到 新 的 地 区 。 下 面 的 实验 将 详 
述 此 点 。 

2. P 与 营养 繁殖 扩张 

入 侵 植 物 一 般 具 有 高 的 生长 率 ， 以 迅速 地 扩展 到 邻近 地 区 。 实 验 室 精确 控制 卫 浓 度 与 
野外 试验 研究 都 表明 Cattail 比 Sawgrass 具有 更 高 的 相对 生长 率 (Miao 等 ; 2001; Lorenzon 
等 ，2001) Cattail 的 相对 生长 率 随 P 浓 度 升 高 而 升 高 ， 而 Sawgrass 的 生长 率 则 相对 比较 稳 
定 ， 随 P 增 高 的 幅度 不 如 Cattail 大 。 野 外 试验 表明 ， 环 境 了 浓度 对 植物 的 营养 扩张 具有 决 
定性 的 作用 ， 以 Cattail 为 例 ， 移 栽 到 高 P 地 区 的 植物 的 相对 生长 率 比 在 低 卫 地 区 的 高 出 2 
倍 之 多 ， 生 长 在 高 P 地 区 的 植物 形成 很 多 无 性 系 植株 ， 迅 速 扩张 , 在 两 年 内 即 覆 盖 了 的 
500m” 的 面积 。 而 移 栽 到 低 P 地 区 的 植物 ， 生 长 缓慢 ， 完 全 没有 营养 扩张 ， 两 年 内 的 生长 不 
及 高 PP 地 区 移 栽植 物 7 个 月 生长 量 的 30% (Miao 和 DeBusk, 1999; Mccormick #, 1999; 
Miao 等 ，2001)。 高 了 地 区 ，Cattail 个 体 生 长 快 ， 但 寿命 得， 这 与 一 般 演 替 早 期 植物 的 生长 
与 寿命 相似 。 在 低 P 地 区 ， 植 物 因 生长 受 限 制 ， 以 保证 个 体 植物 的 生存 为 主 ， 而 不 能 迅速 
地 进行 群体 扩展 ， 环 境 了 资源 在 很 大 程度 上 决定 了 Cattail 的 生长 、 扩 张 速度 。 

其 他 实验 也 证 明 昌 然 Sawgrass 适应 低 P 环境 ， 但 在 高 P 环境 下 生长 速率 也 能 增加 
(Miao 等 ，1997; Mckeen 等 ，2001)。 在 野外 高 PP 地 区 ， 大 片 的 Cattail 群落 中 也 有 三 些 残留 
的 、 分 散 的 、 较 小 的 Sawgrass 群 从 。 在 这 些 地 区 ，Cattail 是 如 何 取 代 Sawgrass 的 呢 ? ;是 两 
种 植物 间 的 直接 竞争 ， 还 是 由 于 Cattail 有 迅速 的 扩展 能 力 ， 先 占领 一 些 因 受 干 扰 而 生长 不 
迅速 的 Sawgrass 25 BE (openning) 的 呢 ? 这 两 种 植物 不 仅 存 在 上 述 提 到 的 生理 生态 差异 ;而 
且 在 形态 解剖 上 也 明显 不 同 。Cattail 具有 长 的 根茎 ， 每 个 无 性 系 植株 个 体 之 间 可 长 达 im 以 
上 。 通 常 在 高 P 地 区 ， 一 个 Cattail 的 遗传 体 (通过 种 子 萌发 的 幼苗 发 育 而 成 》 可 分 布 在 方 
圆 几 平方 米 的 面积 上 ; 而 Sawgrass 则 不 同 ， 它 的 遗传 体 虽 然 也 生长 很 多 无 性 植株 ， 但 这 些 
植株 之 间 的 根 葵 非常 短小 ， 植 株 相 互 靠近 ， 最 多 不 超过 1m’. Everglades 是 一 个 波动 的 生态 
系统 ， 经 常 有 火 、 虫 及 人 类 的 和 干扰， 这些 干扰 往往 造成 植被 中 的 空隙 ， 在 高 P 条 件 下 ，Cat: 
tail 以 较 高 的 生长 及 扩张 能 力 ， 迅 速 占领 这 些 空隙 ， 多 次 反复 “等 食 ”Sawgrass， 并 最 终 取 
NE © 

为 了 检验 Sawgrass 与 Cattail 无 性 植株 的 扩张 能 力 ， 将 这 两 种 植物 种 植 在 底部 有 开口 的 
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wae, BHBAME-TAN RMP, KIRA 25cm. KilAR PSK PAE, 1 
年 后 ， 生 长 在 低 P 处 理 的 植物 没有 生长 任何 无 性 系 植株 ， 而 高 P 处 理 的 植物 却 长 出 3 一 5 th 
无 性 植株 ( 表 3)。Sawgrass 虽然 比 Cattail 产生 多 的 无 性 植株 ， 但 所 有 无 性 植株 都 生长 在 盆 
内 ， 没 有 一 株 通过 开口 生长 到 盆 外 。 而 Cattail 则 不 同 ， 所 有 的 植株 都 通过 盆 口 生长 到 盆 外 。 


因此 ，1 个 Cattail 遗传 体 占领 的 面积 比 Sawgrass 要 大 得 多 。 
表 3 高 P 与 低 P 处 理 下 sawgrass 及 cattail 根茎 生长 的 平均 值 


Cattail Sawgrass Cattail 


Sawgrass 


根茎 生物 量 3.0+0.4 0.2+0.0 0.3+0.2 
根 葵 生物 量 与 总 生物 量 的 比 (% ) 18.8+1.0 6.9+1.4 6.8+2.2 
2.9+0.2 1.3+0.2 0.4+0.1 


植株 的 数量 
植株 间 根 葵 间 的 长 度 
注 : 每 个 均值 代表 31~39 棵 植株 
3. 水 深 和 了 与 植物 受 干扰 后 恢复 的 关系 
火 是 Sawgrass 群落 发 育 必 不 可 少 的 重要 因素 之 一 ， 约 每 隔 5 年 ，Sawgrass 群落 要 经 历 
” 火 的 干扰 (Wade 等 ，1980) 。 如 果 没 有 火 干 扰 ，Sawgrass 群落 中 的 枯 落 物 大 量 积 累 ， 就 会 抑 
制 植株 生长 。 一 方面 需要 火 来 排除 这 些 落 叶 ， 以 利于 营养 元 素 释放 到 环境 中 ， 易 为 植物 吸 
We. Al Sawgrass 的 生长 点 在 叶 基 ， 叶 基 外 有 叶 ， 一 般 只 要 不 是 靠近 土壤 的 火 ， 植 物 就 能 够 
在 大 火 后 迅速 恢复 生长 。 另 一 方面 ， 火 也 有 利于 种 子 萌发 和 幼苗 更 新 。 

另外 ， 昆 虫 干 扰 也 是 Everglades 干扰 因素 中 的 重要 部 分 之 一 。 两 种 植物 的 叶 均 可 为 不 同 
昆虫 采 食 。 植 物 能 否 在 受 干扰 后 恢复 ， 除 了 决定 于 受 千 扰 的 强度 之 外 ， 还 决定 于 植物 本 身 的 
大 小 与 环境 中 了 的 浓度 、 水 的 深度 。 两 种 植物 都 有 地 下 储存 器 官 ， 存 储 器 官 的 大 小 与 植物 
个 体 大 小 相关 。 一 般 大 的 、 生 长 迅速 的 植物 比 小 的 、 生 长 缓慢 的 植物 在 受到 干扰 后 恢复 快 ， 
高 P 地 区 的 植物 比 低 P 地 区 的 植物 恢复 快 。 决 定植 物 能 否 迅 速 恢 复 的 一 个 关键 因素 是 水 的 
深度 ， 作 者 进行 了 一 系列 的 实验 来 考察 水 深 与 P 对 植物 受 干扰 后 恢复 的 影响 ， 发 现 植物 的 
恢复 生长 在 很 大 程度 上 决定 于 水 深 和 土壤 中 了 的 含量 。 植 物 群 落 在 大 火 后 马上 受到 水 淹 会 
严重 抑制 植物 的 恢复 生长 (图 7)。 在 相同 的 水 深 条 件 下 ， 土 壤 忆 浓度 影响 植物 的 恢复 生长 ， 
高 P 条 件 下 ,， 植 物 的 恢复 生长 增高 (图 8)。 


六 、Everglades Sawgrass 种 群起 源 与 进化 的 初步 探讨 


要 真正 理解 Sawgrass 为 什么 会 被 取而代之 及 如 何在 高 P 地 区 恢复 被 取代 的 Sawgrass 种 
群 ， 应 对 Everglades Sawgrass 种 群 的 地 理 起 源 、 进 化 及 现 有 的 遗传 结构 有 一 定 的 了 解 。 目 前 
没有 文献 直接 报道 Sawgrass 的 种 群起 源 。 据 仅 有 的 地 质 学 资料 ，Sawgrass 的 花粉 存在 于 所 
有 的 泥炭 中 (Davis 和 Ogden，1994) ， 因 此 认为 Sawgrass 是 Everglades 历史 上 的 原 有 种 。 现 
有 的 Cladium 只 有 2 个 种 ， 一 个 是 欧洲 的 C. mariscus; 另 一 个 是 Evergaldes 的 Sawgrass， 
其 分 布 北 自 佛 吉 尼 亚 ， 南 到 佛罗里达 、 德 克 萨 斯 及 中 美洲 的 Beliz。Sawgrass 的 名 字 被 更 改 
过 多 次 ， 有 的 研究 者 认为 ，Evergaldes 的 Sawgrass 可 能 是 C. mariscus 的 一 个 亚 种 (Con- 
way, 1936; Alexander, 1971; Karetz，1994) ， 相 同 土 壤 条 件 上 种 植 的 两 种 植物 在 营养 体 上 
完全 相似 。Fisher (1971) 比较 了 这 两 种 植物 的 形态 及 叶 维 管 结构 ， 发 现 它们 完全 相同 。 只 
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A7 云 除 叶片 后 水 深 对 Sawgrass 和 Cattail 叶 恢 复生 长 (MK) 的 影响 
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As 取 除 叶片 后 土壤 了 浓度 对 Sawgrass 和 Cattail 时 恢复 生长 (HK) 的 影响 
因 考 虑 到 它们 现代 分 布 的 不 同 ， 才 将 它们 定 为 不 同 的 种 。 

根据 对 Evergaldes Sawgrass 繁殖 特性 的 观察 ， 作 者 认为 它 可 能 具 北 方 温带 起 源 的 特性 。 
首先 ，Evergaldes Sawgrass 具有 温带 植物 、 特 别 是 温带 禾 本 科 植 物 普 遍 具 有 的 营养 繁殖 现象 
(Vegetative proliferation) (Miao 等 ，1999) ， 即 在 有 性 繁殖 器 官 的 花序 上 不 生产 种 子 过 而 是 
生产 出 成 百 上 千 的 无 性 幼苗 。 这 些 幼苗 通过 维 管束 与 母体 相连 。 观 察 不 同 发 育 时 期 幼苗 的 解 
剖 结 构 ， 发 现 幼苗 发 育 早 期 有 子 房 的 痕迹 ， 可 是 没有 种 子 的 痕迹 。 可 能 在 子 房 受精 前 ， 由 于 
茶 种 环境 或 遗传 因素 ， 或 两 者 的 共同 作用 ， 使 得 有 性 种 子 的 发 育 受 到 障碍 ， 有 性 繁殖 转变 为 
无 性 的 营养 繁殖 ， 在 子 房 旁 形成 叶 与 根 原 基 ， 进 而 发 育成 为 无 性 幼苗 。 这 些 无 性 幼苗 具有 与 
母体 一 致 的 遗传 结构 ， 但 这 种 无 性 营养 幼苗 的 产生 与 红 树 植物 的 胎生 现象 不 同 ， 红 树 的 胎生 
现象 属于 有 性 繁殖 ， 涉 及 种 子 的 形成 ， 只 是 种 子 成 熟 后 不 立即 散布 到 环境 中 ， 而 仍 留 在 母体 
上 ， 直 到 种 子 萌发 后 ， 以 幼苗 的 形式 离开 母体 。 而 Evergaldes Sawgrass 中 的 无 性 幼苗 根本 没 
有 种 子 的 形成 。 北 温带 及 半 高 山地 区 气温 低 ， 生 长 期 得 ， 很 多 植物 都 以 这 种 无 性 生殖 方式 
(Heide，1994) 来 延续 种 群 。 为 什么 Everglades Sawgrass 具有 类 似 的 无 性 繁殖 现象 ， 目 前 还 
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不 清楚 。 是 因为 Evergaldes 的 Sawgrass 具有 北方 起 源 〈 虽 从 北方 散播 到 亚热带 仍 具 有 其 祖先 | 
的 遗传 痕迹 ) ， 还 是 其 特有 的 适应 于 Everglades 这 个 特殊 环境 而 发 育 形成 的 。 

其 次 ， 从 种 子 萌发 时 对 温度 的 需求 上 来 看 ， 似 乎 也 可 推断 Sawgrass 有 北方 的 起 源 。 前 
面 已 经 提 到 ，Sawgrass 种 子 要 求 一 定 的 恒 夜 温度 的 变化 ， 最 适 温度 在 25SC ZI10C (ABM 
夜 )。 一 个 偶然 的 机 会 ， 作 者 发 现 这 种 植物 能 在 完全 黑暗 和 只 有 约 47 的 水 中 萌发 ， 萌 发 的 
幼苗 能 在 同样 的 条 件 下 存活 至 少 4 周 ， 叶 片 仍 为 绿色 。 一 般 情况 下 ， 亚 热带 与 热带 起 源 的 植 
物种 子 是 不 能 在 47 的 条 件 下 萌发 的 。 总 之 ，Everglades Sawgrass 具有 多 种 繁殖 方式 ， 有 人 性 
的 种 子 繁殖 与 无 性 的 根茎 和 幼苗 繁殖 并 存 。 种 子 繁殖 有 利于 保持 种 群 遗 传 结构 的 多 样 性 ， 而 
无 性 营养 繁殖 则 有 利于 保存 某 些 基因 型 。 目 前 由 于 没有 对 Sawgrass 种 群 进行 遗传 学 研究 ， 
故 还 不 清楚 它 是 如 何 保 持 自 身 遗 传 结构 的 多 样 性 与 平衡 的 。 


七 、 小 结 


野外 群落 学 与 各 种 控制 实验 研究 结果 一 致 显示 ，Sawgrass 和 Cattail RA CEA ie 
应 营养 资源 环境 的 生活 史 特 点 。Sawgrass 种 子 产 量 相对 较 低 ， 种 子 个 体 较 大 、 萌 发 率 低 ， 但 
幼苗 成 活 率 高 ， 植 物 个 体 的 光合 与 生产 速率 较 低 ， 生 物 量 的 分 配 比 较 稳 定 ， 相 对 较 多 的 营养 
元 素 分 配 到 地 下 的 储存 器 官 上 ， 植 物 个 体 寿 命 较 长 等 。 这 些 特征 都 与 适应 于 低 营 养 元 素 环境 
的 植物 相似 。 而 Cattail 种 子 产 量 高 ， 但 种 子 极 小 ， 种 子 萌 发 率 与 死亡 率 都 高 ， 个 体 光 合作 
用 与 生长 速率 高 ， 生 物 量 与 营养 元 素 的 分 配 随 环 境 中 营养 元 素 含 量 而 异 ， 可 塑性 较 大 ， 个 体 
寿命 短 。 个 体 寿 命 的 长 短 与 生长 速率 的 快慢 都 与 环境 资源 相关 。 在 低 营 养 环境 中 ， 个 体 生 长 
慢 ; 在 高 营养 环境 中 ， 个 体 生 长 快 ， 寿 命 短 。 这 些 特征 与 典型 的 适应 于 高 营养 元 素 环 境 的 植 
物 相 似 。 | : 

研究 结果 还 表明 ， 土 壤 与 水 中 了 浓度 的 升 高 是 造成 Everglades 环境 恶化 ， 特 别 是 优势 的 
Sawgrass 植被 被 取代 的 主要 因素 。 土 壤 与 水 中 高 浓度 的 P 有 利于 Cattail 的 幼苗 生长 与 营养 
扩张 。 要 控制 Cattail 的 继续 扩张 ， 恢 复原 有 的 优势 植被 ， 控 制 、 降 低 土 壤 中 的 了 含量 是 关 
键 。 其 次 ， 水 文 条 件 是 影响 Everglades 湿地 生态 系统 及 植被 取代 的 另 一 重要 因素 ， 尤 其 是 水 
文 条 件 与 已 的 综合 作用 ， 它 决定 了 种 子 的 远 距 离散 播 、 定 居 、 根 蕉 的 无 性 扩展 及 受 干扰 后 
的 恢复 。 因 此 恢复 Everglades 历史 曾 有 的 水 文 条 件 是 必要 的 。 

美国 国会 及 佛罗里达 州 政府 为 降低 土壤 与 水 中 的 P 含量 和 恢复 Everglades 的 原 有 水 文系 
统 进行 了 大 量 投资 ， 世 界 上 最 大 规模 的 、 为 降低 水 中 了 浓度 而 进行 的 人 造 湿 地 工程 正在 紧 
KS HP, PIR, BRIG, AK Everglades 原 有 平缓 水 流 和 条件， 将 耗资 几 十 亿美 元 的 项 
目 即将 动工 。 本 项 研究 为 这 些 工 程 和 项 目的 实施 、 为 最 终 恢复 Everglades 植被 策略 的 制定 提 
供 了 非常 有 用 的 信息 。 
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SAR 
( 吐 丽 都 大 学 地 球 生态 环境 科学 系 ) 


摘要 人 类 的 各 种 经 营 活动 ， 是 决定 景观 结构 的 主要 因素 。 如 何在 时 、 空 两 个 尺度 上 科学 地 
安排 这 些 活动 ， 是 保证 景观 功能 正常 发 挥 的 关键 。 本 章 就 景观 单元 的 划分 和 定义 、 边 界 效 应 
的 潜在 影响 、 公 路 和 河 溪 网 络 的 设置 及 注意 事项 以 及 加 强 各 行政 机 构 合作 等 经 营 过程 中 不 可 
忽略 的 几 个 方面 ， 提 纲 手 领地 进行 了 总 结 。 


Abstract Chen, J. (Landscape Ecology & Ecosystem Science (LEES), Earth, Ecological and 
Environmental Science (EEES), Bowman-Oddy Laboratories, University of Toledo, Toledo, OH 
43606 — 2664, USA). Several Ecological Issues in Landscape Management. Landscapes in many 
parts of the world are predominated by human beings with frequent and intensive management ac- 
tivities. Development of ecological sound management scenarios in space and time are necessary to 
maintain the overall functions of a landscape. In context of ecological concepts, I discussed several 
important aspects in landscape management, including objective delineation of landscape unit, 
fragmentation and edge effects, road and stream networks, political and social boundaries, and 
cooperation among landowners. Calls for technology transfer have been especially emphasized 


throughout the discussion. 
一 、 景 观 经 营 


任何 一 个 景观 ， 都 包含 有 多 个 结构 、 功 能 不 一 样 的 生态 系统 。 这 些 生态 系统 相互 牵连 ， 
物质 、 能 量 在 其 中 穿梭 往来 ， 它 们 在 景观 中 扮演 的 生态 角色 各 不 相同 ， 以 一 个 复合 体 共 存 ， 
共同 决定 景观 的 整体 功能 。 此 外 ， 随 时 、 空 的 变化 ， 相 邻 生 态 系统 在 不 断 地 发 生 直接 和 间接 
的 影响 。 因 此 ， 景 观 中 的 任何 一 类 生态 系统 ， 不 是 绝对 独立 的 。 要 完整 地 了 解 一 个 景观 的 功 
能 ， 并 在 经 营 过 程 中 科学 地 安排 它们 的 空间 格局 ， 建 立 一 个 持续 、 稳 定 的 景观 ， 我 们 不 仅 要 
了 解 生态 系统 间 的 相互 关联 ， 认 识 人 类 在 经 营 过 程 中 可 能 造成 的 影响 ， 并 且 还 负 有 加 强 各 经 
营 机 构 之 间 精 诚 协 作 ， 并 及 时 将 最 新 科学 知识 传递 到 管理 人 员 手 中 的 使 命 〈 即 技术 转移 )。 

经 营 ， 是 人 为 的 、 有 计划 的 各 种 活动 ， 对 一 个 机 构 或 系统 进行 安排 、 调 整 、 重 组 、 取 舍 
等 过 程 ， 从 中 求 取 利益 。 如 果 经 营 得 当 ， 所 经 营 的 系统 会 保持 稳定 、 持 续 的 输出 ， 经 营 者 利 
厚 而 安稳 。 相 反 ， 如 果 经 营 不 当 ， 机 构 很 难 维持 ， 甚 至 导致 户 溃 。 自 然 资源 的 经 营 ， 也 是 如 
此 。 对 于 自然 生态 系统 而 言 ， 它 们 有 再 生 和 更 新 的 能 力 ， 只 要 经 营 合理 ， 其 资源 取 之 不 尽 ， 
用 之 不 总 。 在 景观 经 营 中 ， 由 于 涉及 多 种 〈 个 ) 生态 系统 ， 并 要 考虑 它们 在 时 间 和 空间 上 的 
组 成 和 相互 间 的 搭配 和 影响 ， 我 们 又 必需 随时 了 解 景观 的 组 成 和 年 龄 结构 。 同 时 ， 随 全 世界 
人 口 的 迅速 增长 和 人 类 生活 水 准 的 不 断 提 高 ， 城 市 、 农 田 、 工 业 基 地 等 在 大 面积 地 蚕食 和 取 
代 自 然 景观 单元 ， 使 得 景观 中 的 斑 块 逐渐 地 变 小 ， 并 越 来 越 隔 离 ( 即 景观 破碎 化 过 程 )。 景 
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观 破 碎 化 造成 的 明显 后 果 之 一 ， 是 产生 大 量 的 边界 ， 使 景观 中 受 边 缘 影响 的 面积 明显 增加 ， 
甚至 成 为 景观 的 基质 ( 李 哈 滨 和 Franklin, 1988; Chen, 1996), WS, FR. CR. 
堤 、 建 坝 等 都 是 景观 中 最 常见 的 人 类 活动 。 如 何 认 识 和 进一步 改善 这 些 活 动 ， 以 保持 景观 的 
生态 功能 ， 是 景观 经 营 中 不 可 缺少 的 内 容 。 最 后 ， 由 于 景观 占 地 广 ， 划 分 景观 因子 边界 时 带 
有 很 强 的 大 为 性 ， 加 之 经 营 过 程 中 往往 牵涉 到 不 同 机 构 和 组 织 的 利益 ， 因 此 ， 如 何 将 来 自 各 
种 渠道 的 信息 进行 综合 分 析 ， 并 兼顾 各 方 利益 ， 是 景观 生态 学 者 们 面临 的 最 大 挑战 (KF 
泉 ，1995) 。 


二 、 景 观 的 组 成 和 年 龄 结构 


斑 块 、 基 质 、 廊 道 和 边界 是 一 个 景观 的 基本 单元 ， 也 可 以 视 为 独立 的 生态 系统 。 它 们 以 
不 同 的 数量 、 形 状 、 大 小 、 空 间 格 局 和 独特 的 动态 过 程 ， 共 同 决 定 景 观 的 组 成 和 整体 结构 。 
在 景观 经 营 中 如 何在 时 、 空 两 个 方向 ， 科 学 地 设计 景观 组 成 和 结构 ， 是 大 多 数 管理 人 员 所 渴 
望 得 到 的 答案 之 一 (Firanklin 和 Forman, 1987; Crow，1991) 。 一 系列 以 上 述 需求 为 主要 目 
的 文献 〈Diaz 和 Apostol, 1992) 和 计算 机 模型 (如 Li 等 ，1993; Gustafson 和 Crow, 1994; 
Wu 和 Levin, 1994; Tang 和 Gustafson, 1997; McCarter 等 ，1998; He 和 Mladenoff, 
- 1999; Zheng 和 Chen，2000)， 已 经 大 批 地 出 现在 景观 生态 学 领域 之 中 。 尽 管 景观 生态 学 者 
们 仍然 在 孜孜 不 倦 地 探讨 与 此 有 关 的 概念 和 理论 ， 我 们 目前 对 景观 组 成 和 结构 进行 分 析 的 方 
法 和 程序 ， 已 经 基本 上 成 熟 。 作 者 在 这 里 主要 针对 景观 生态 研究 中 以 下 两 个 弱点 加 以 讨论 。 

1. 景观 单元 的 分 界 

景观 组 成 和 结构 分 析 中 的 第 一 步 ， 是 要 确定 景观 单元 的 类 别 和 边界 。 早 期 ， 人 们 主要 依 
赖 于 地 形 、 植 被 、 土 壤 或 气候 等 指标 来 划分 景观 单元 (Foman, 1995), FR, HMA. 
统计 和 计算 机 技术 的 发 展 ， 多 利用 遥感 数据 ， 结 合 地 面 校正 进行 分 类 。 但 无 论 哪 种 方法 ， 我 
们 都 面临 两 个 关键 的 问题 。 

其 一 ， 人 为 性 很 强 ， 人 类 的 视觉 和 现代 安装 于 飞机 或 卫星 上 的 物理 传感器 ， 都 是 对 某 一 
类 信息 的 解 译 ， 并非 同 自然 生态 过 程 完全 吻合 (Chen 等 ，1996; Reynolds 和 Wu, 1999). 
此 外 ， 依 据 不 同 信 息 划 分 的 景观 结构 ， 由 于 所 使 用 的 规范 不 同 ， 其 边界 也 常常 不 一 样 。 以 伴 
牛 乌 〈Cow Bird) 为 例 ， 它 们 生 于 牛 背 ， 产 蛋 于 其 他 鸟巢 中 ， 借 介 孵 化 ， 使 得 其 种 群 得 以 大 
幅度 增加 。 但 它们 基本 上 只 能 在 空旷 地 带 活动 ， 因 此 ， 和 森林 边缘 成 为 其 理想 场所 。 这 种 投机 
取 巧 的 行为 ， 严 重地 影响 到 许多 鸟 类 自身 的 繁殖 。 对 于 伴 牛 鸟 来 说 ， 尽 管 景观 中 有 各 种 森 
林 、 农 田 、 城 镇 等 景观 单元 ， 慌 怕 它们 眼中 只 有 森林 、 牧 场 和 林 缘 三 种 类 型 。 如 果 我 们 的 目 
的 在 于 了 解 伴 牛 乌 的 各 种 活动 和 种 群发 展 ， 最 好 也 以 这 三 类 系统 作为 景观 结构 的 基本 单元 。 
Chen 等 (1996) 对 一 片 模拟 景观 中 的 各 种 生物 和 物理 环境 ， 进 行 了 统一 划分 ， 结 果 发 现 景 
观 结构 完全 依赖 于 边界 划分 过 程 中 所 使 用 的 指标 。 这 也 就 是 说 ， 当 不 同 的 生物 (或 其 他 自然 
过 程 ) 来 看 同样 一 个 景观 时 ， 得 到 的 景观 组 成 和 结构 ， 可 能 是 完全 不 同 的 。 再 如 ，Brosofske 
等 (1999) 发 现 植 物 在 景观 中 的 分 布 ， 同 景观 并 不 吻合 ， 常 常 出 现 手 与 手套 不 相配 的 现象 。 
因此 ， 我 们 在 划分 景观 单元 时 ， 不 能 单一 依赖 于 观察 和 数据 ， 要 尽量 避免 人 为 影响 ， 以 研究 
对 象 和 目的 为 先 题 。 

其 二 ， 任何 对 景观 单元 边界 的 划分 ， 都 是 在 一 定 尺 度 (或 尺度 范围 内 ) 上 进行 的 ， 但 生 
态 系统 过 程 往往 是 在 多 尺度 上 同时 发 生 的 〈Levin，1992)。 其 实 ， 确 立 分 辨 率 (Resolution) 
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和 范畴 (Extent)， 是 物理 、 化 学 等 成 熟 学 科 中 使 用 的 基本 原理 。 但 当 应 用 于 景观 分 析 时 ， 
由 于 涉及 时 、 空 两 个 太 度 ， 相 对 比较 困难 。 近 期 研究 表明 ， 在 不 同 尺 度 上 划分 的 景观 组 成 和 
结构 ， 由 于 信息 来 源 和 重组 过 程 不 完全 一 样 ， 导 致 所 得 到 的 景观 结构 也 不 一 样 (Saunders 
等 ，1998; Brosofske 等 ，1999; Turner 等 ，2000)。 例 如 ，Wu 等 (1997) RM BRS 
感 变量 之 间 的 统计 关系 ， 用 不 同 的 分 辨 率 进行 了 系统 分 析 。 他 们 发 现 尺度 不 仅 直 接 影 响 景观 
指数 的 统计 结果 ， 而 且 与 遥感 变量 之 间 有 关 ， 也 只 存在 于 一 定 的 尺度 范围 内 六 总之， 在 景观 
研究 和 经 营 中 ， 一 定 要 考虑 三 方面 的 问题 : 中 选择 合适 的 尺度 (Holling, 1992); OBRE 
生态 过 程 的 质变 与 量变 (Levin, 1992; Saunders 等 ，1998) ;，@ 不 同 尺 度 上 信息 的 等 级 关系 
和 推 译 (Wu, 1999). 

2. 景观 单元 的 年 龄 

景观 中 任何 一 个 单元 ， 是 在 不 同时 期 受到 干扰 和 修饰 的 ， 因 此 它们 有 年 龄 。 按 照 演 替 理 
论 ， 景 观 单元 在 受到 干扰 后 ， 会 逐渐 的 恢复 其 生态 系统 的 结构 和 功能 GE: 它们 不 会 彻底 地 
恢复 到 干扰 前 的 状态 ) 。 在 演 替 过 程 中 ， 生 态 系统 的 功能 随 年 龄 也 有 一 定 的 规律 (如 种 类 组 
成 、 结 构 和 生产 力 ) 。 但 最 关键 的 是 ， 我 们 应 当 把 处 于 各 个 演 替 阶段 的 系统 ， 当 做 不 同 景观 
单元 来 对 待 。 

以 目前 引 人 注 目的 全 球 碳 循环 为 例 ， 由 大 气 中 三 氧化 碳 浓度 增加 而 造成 的 全 球 气 温 升 
高 ， 是 各 国 普遍 关注 的 问题 之 一 。 目 前 我 们 可 以 减少 大 气 二 氧化 碳 的 途径 之 二 是 设法 通过 
陆地 植物 的 光合 作用 ， 将 其 转化 为 有 机 物质 。 对 于 局 部 景观 而 言 ， 其 中 任何 一 个 生态 系统 的 
生物 量 (Biomass) 会 随 演 替 进程 逐渐 增长 ， 但 净 生 产 力 (Net Ecosystem Productivity, 
NEP) 在 受到 干扰 后 初期 为 负 值 ( 即 碳 源 Carbon Source)。 之 后 随 植 物 生长 而 逐渐 转变 成 正 
值 ( 即 碳 库 ，Carbon Sink) (图 1a) (Harmon 等 ，1990)。 在 大 多 数 受 到 经 营 的 和 森林 景观 中 ， 
由 于 不 同时 期 所 行政 策 和 经 济 等 环境 条 件 以 及 所 使 用 的 采伐 方式 都 不 尽 一 样 ; 因 而 形成 不 同 
的 景观 年 龄 结构 (图 1b) 。 当 我 们 计算 景观 的 净 生 产 力 时 ， 以 幼林 为 主 的 景观 是 碳 源 寺 而 以 
近 熟 林 占 优势 的 景观 ， 则 可 以 是 很 大 的 碳 库 (图 lc)。 由 此 可 见 ， 利 用 经 营 手段 创造 高 功能 
的 景观 ， 是 完全 可 能 的 。 目 前 已 经 有 学 者 声称 北美 洲 的 植被 ， 早 期 (80 到 200 FR) LFA 
部 被 采伐 ， 现 在 大 多 处 于 演 蔡 中 期 ， 它 们 的 净 生 产 力 正 达 高 峰 ， 因 此 在 全 球 范 围 内 ;属于 最 
大 的 碳 库 (Fan 等 ，1998; Schimel 等 ，2000)。 这 种 由 于 经 营 方式 而 导致 区 域 生态 生产 力 改 
变 的 现象 ， 在 其 他 地 区 也 有 类 似 的 报导 (Tian 等 ，1998)， 由 此 可 见 安排 景观 年 龄 结构 在 经 
营 中 的 重要 性 (Wallin 等 ，1996; Potter, 1999; Turner 等 ，2000)。 


三 、 景 观 破碎 化 和 边缘 效应 


当 景 观 中 出 现 自然 或 人 为 干扰 时 ， 以 往 连续 、 单 一 并 相对 同 质 的 结构 ， 随 着 新 景观 单元 
的 诞生 而 改变 ， 同 时 斑 块 变 小 并 被 隔离 ， 这 就 是 景观 破碎 化 过 程 (Harris，1984)。 由 自然 
干扰 引起 的 景观 破碎 化 过 程 〈 如 风暴 、 天 火 、 病 虫害 等 )， 一 般 会 造成 斑 块 大 小 不 一 ， 形 状 
不 规则 的 景观 。 天 然 大 火 对 我 国 东北 小 兴安 岭 地 区 针 叶 林 以 及 美国 黄石 公园 周围 森林 造成 的 
破碎 化 ， 是 很 好 的 实例 。 而 由 人 为 干扰 造成 的 破碎 化 过 程 ， 则 会 刻 划 出 整齐 、 斑 块 大 小 相对 
均一 ， 并 呈 一 定 几何 形状 〈 如 长 方形 、 圆 形 等 ) 的 景观 结构 。 目 前 ， 以 烧 林 置 田 、 伐 本 取 
材 、 去 林 造 屋 〈 即 城市 化 ) 等 为 主 的 人 为 活动 ， 是 造成 全 球 范围 内 景观 大 幅度 破碎 的 主要 原 
因 。 由 这 些 人 为 活动 产生 的 森林 景观 ， 具 有 明显 的 格局 。 例 如 美国 西北 地 区 和 加 拿 大 泰 加 林 
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图 1 生态 系统 净 生 产 力 (NEP) 随 群 落 演 蔡 年 龄 的 变化 (a) ， 以 及 景观 的 年 龄 结构 (b) ， 共 同 决定 景 
观 的 净 生 产 力 (ec) ，( 假 设 景观 面积 为 100 公顷 )。 通 过 制订 不 同 的 经 营 策略 和 方式 ， 我 们 可 以 使 景观 成 
为 二 氧化 碳 的 源 或 库 

区 常见 的 棋盘 式 景观 (Franklin 和 Forman, 1987; Li 等 ，1993) ， 我 国 东 北 地 区 和 巴西 亚 马 
逊 河流 域 中 的 鱼 骨 式 景观 (Shao 和 Zhao，1998)， 美 国 东部 阀 叶 林 区 的 瑞士 奶 酷 式 景 观 
(Mladenoff 等 ，1994) 等 ， 都 是 由 于 采用 不 同 采伐 方 式 而 形成 的 。 如 果 用 定量 方法 来 描述 以 
上 几 种 景观 〈 见 李 哈 滨 和 伍 业 刚 ，1995)， 我 们 会 发 现 人 为 修饰 过 的 景观 ， 比 自然 过 程 雕 塑 
的 结构 ， 要 简单 得 多 (Forman, 1995). 

伴随 着 景观 破碎 过 程 ， 景 观 结构 最 明显 的 变化 之 一 ， 是 出 现 大 量 的 边界 。 一 般 来 讲 ， 在 
景观 破碎 到 20% 的 时 候 ， 景 观 中 边界 的 总 长 度 开 始 急剧 增加 ， 并 在 50% 破碎 化 时 达到 极限 
(Franklin 和 Forman, 1987; Li 等 ，1993)。20 世纪 30 年 代 初 ， 著 名 生物 保护 学 家 Aldo 
Leopold (1933) 观测 到 野生 动物 (当时 主要 以 有 路 类 动物 为 对 象 ) 在 边界 两 侧 的 活动 很 频 
繁 ， 种 群 数量 和 繁殖 率 也 高 。 基 于 这 些 野 外 观察 ， 他 认为 野生 动物 在 边界 处 至 少 有 两 种 以 上 
的 栖息 地 ， 使 得 它们 (或 其 他 物质 ) 在 各 种 生命 活动 (如 捕食 和 避暑 ) 过 程 中 有 选择 的 余 
地 ， 同 时 又 能 逃避 天 敌 ， 降 低 被 捕食 的 机 会 。 因 此 ， 他 撰文 号 召 有 关 行 政 部 门 ， 在 经 营 过 程 
中 尽量 开辟 林 间 空旷 地 ， 以 增加 景观 中 边界 的 总 长 度 和 密度 ， 进 而 促进 野生 动物 在 景观 中 的 
增长 和 稳定 。 这 种 经 营 思想 ， 受 到 了 学 术 界 和 行政 部 门 的 赏识 ， 被 很 快 被 列 人 常规 经 营 手册 
中 ， 之 后 推广 到 全 球 很 多 地 方 。 直 到 20 世纪 80 年 代 中 时 ， 一 直 是 自然 资源 经 营 中 被 捧 为 圣 
典 的 内 容 之 一 。 

由 Leopold 倡导 的 边界 经 营 思 想 ， 很 成 功 地 达到 了 预期 的 目的 。 目 前 北美 破碎 化 的 景观 
中 ， 鹿 、 马 鹿 、 伴 牛 鸟 、 小 郊 狼 等 野生 动物 以 及 应 和 干扰 而 生 的 植物 (包括 侵 人 种 )， 数 量 得 
到 了 大 幅度 的 增加 。 以 大 湖区 为 例 ， 目 前 景观 中 的 白 尾 鹿 ， 是 以 往 的 2 倍 以 上 (大约 每 平方 
公里 9 只 以 上 ), 在 20 世纪 50 年 代 的 高 峰 时 期 ， 有 每 平方 公里 29 只 的 报道 (Yahner， 
1988) 。 但 这 一 经 营 思想 在 近年 来 受到 了 严肃 的 挑战 。 首 先 ， 这 种 经 营 只 注重 于 一 些 常 见 的 
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动 、 植 物 (大 部 分 是 常见 种 ) ， 忽 略 了 其 他 少见 、 微 小 〈 例 如 土壤 动物 、 昆 虫 等 ) 或 分 布 相 
对 狭 窗 的 物种 。 而 被 忽略 的 物种 ， 正 由 于 它们 少见 或 微小 “表明 它们 既 对 环境 有 严格 的 要 
求 ， 又 难 与 其 他 广泛 种 竞争 。 在 边界 左右 ， 往 往 会 受到 抑制 。 此 外 ， 边 界 的 扩大 ， 是 以 失去 
原 有 的 林地 为 代价 的 。 当 景观 中 边界 达到 其 高 峰 时 ， 也 是 原 有 生态 系统 内 部 环境 最 少 的 时 候 
(Li 等 ，1993)。 因 此 ， 依 赖 于 内 部 环境 的 物种 ， 也 就 相应 地 受到 极 大 的 损伤 和 抑制 (Noss 
和 Cooperrider，1994) 。 而 更 关键 的 是 内 部 种 对 干扰 比较 敏感 ， 在 受到 外 来 干扰 后 ， 会 快速 
消失 ， 同 时 它们 恢复 的 能 力也 相对 较 低 。 因 此 ， 在 生物 保护 过 程 中 ， 我 们 要 对 这 些 物种 ， 赋 
予 较 多 的 关注 。 从 这 种 角度 来 讲 ， 我 们 不 仅 不 能 经 营 太 多 的 边界 ， 相 反 要 想方设法 去 限制 边 
界 在 景观 中 的 密度 (Franklin 和 Forman, 1987; Harris, 1988; Chen 等 ，1996)。 

边界 是 任何 两 个 不 同 群落 (或 生态 系统 ) 交界 的 地 方 ， 在 景观 中 是 一 些 呈 网 络 状 的 线 
条 ， 其 单位 面积 中 的 总 长 度 ， 称 为 边界 密度 ， 一 般 以 km.， km -为 量 纲 。 直 于 两 个 系统 间 不 
断 地 互相 影响 ， 沿 边界 两 侧 的 群落 特征 与 群落 内 部 不 一 样 ， 并 形成 一 个 由 边界 到 两 侧 逐 渐变 
化 的 梯度 ， 生 态 学 上 称 为 生态 交替 域 (Ecotone) ， 有 时 也 称 为 过 渡 带 ;过 渡 带 的 生态 系统 结 
构 和 组 成 兼 具 两 侧 的 共有 特征 ， 但 又 不 完全 一 样 ， 这 种 由 边界 带 来 的 生态 系统 特征 ， 就 是 边 
界 效应 (edge effects) 。 过 渡 带 的 宽窄 ， 依 研究 目的 、 测 量 因 子 、 时 空 尺度 、 相 邻 群落 的 相 
差 度 〈Contrast) 、 边 界 走向 、 干 扰 历 史 等 标准 ， 也 相差 很 大 (Chen 等 ，1992)。 以 往 ， 人 们 
常用 2 一 3 倍 树 高 来 计算 过 渡 带 的 宽度 。 近 年 科学 研究 表明 ， 过 渡 带 可 以 罕 至 几米 ， 也 可 以 
宽 到 几 百 米 。 例 如 ， 位 于 采伐 迹地 和 老龄 花旗 松 (Pseudotsuga meziesii) 林 之 间 的 边界 ， 林 
冠 稀 榴 、 太 阳光 强 、 空 所 干燥、 土壤 裸露 ， 其 生物 和 物理 环境 同 两 侧 截然 不 同 (Chen 等 ， 
1993)。 强 烈 的 边界 效应 ， 促 进 了 训 光 植物 的 生长 和 覆盖 ， 但 同时 也 限制 了 耐 阴 植物 的 繁 演 。 
沿边 界 两 侧 ， 树 木 死 亡 率 明 显要 高 ， 但 大 部 分 树木 的 生长 速率 也 快 (Chen 等 ，1992)。 由 边 
界 至 林内 ， 各 个 环境 因子 的 梯度 变化 十 分 明显 。 边 界 对 光 和 土壤 温度 影响 ， 基 本 上 局 限 在 十 
几米 内 ， 但 对 风 、 大 气 湿度 和 温度 的 影响 可 以 延伸 到 300 米 以 上 (Chen 等 ，1995; 1999b). 
类 似 的 现象 ， 在 其 他 生态 景观 中 也 有 报道 (Palik 和 Murphy, 1990; Fraver, 1994; Esseen 
和 Renhorn, 1998; Euskichen 等 ，2000) 。 特 别 是 在 热带 地 区 ， 边 界 效应 不 仅 是 降低 生物 多 
样 性 ， 使 许多 动 植物 种 群 减少 甚至 灭绝 的 直接 根 由 ， 而 且 可 能 是 近年 来 造成 热带 景观 生态 系 
统 生 产 力 降 低 的 主要 原因 (Williams-Linera 等 ，1998; Laurance #, 1997). 

至 此 ， 我 们 知道 边界 效应 有 利 也 有 闲 。 但 至 关 重 要 的 一 点 ， 是 过 渡 带 太 宽 ， 在 许多 高 度 
破碎 的 景观 中 ， 可 以 占有 景观 总 面积 的 相当 一 部 分 比例 。 以 单一 斑 块 而 言 ， 如 果 我 们 假设 边 
界 效应 为 2530m， 一 片 100 公顷 的 正方 形 森 林 ， 其 周围 有 75 公顷 属于 受 边 界 影响 的 过 渡 带 
( 即 75%)。 任 何 小 于 25 公顷 的 林地 ， 不 会 有 一 点 森林 内 部 环境 ， 也 就 是 说 ， 不 能 称 为 森 
林 。Chen (1996) 用 模拟 景观 和 野外 实验 数据 ， 仔 细 分 析 了 过 渡 带 在 景观 破碎 后 占有 的 
比例 。 他 们 发 现 景观 中 尽管 有 13% 的 森林 ， 但 真正 具有 森林 内 部 环境 的 面积 是 零 。 而 与 此 
同时 ， 景 观 总 面积 的 40% 是 处 于 受 边界 影响 的 过 渡 带 中 。Zheng 和 Chen (2000) 利用 同样 
的 原理 ， 对 威斯康辛 州 北部 的 一 片 景观 进行 了 类 似 的 分 析 ， 除 得 到 同样 的 结果 以 外 ， 还 发 现 
过 渡 带 并 非 总 是 带 状 的 。 相 反 ， 由 于 占 地 广 、 密 度 高 ， 它 们 在 景观 中 的 联接 度 很 高 ， 很 少 间 
断 ， 并 有 可 能 成 为 景观 的 基质 〈 定 义 见 李 哈 滨 和 Franklin, 1988). 

毫 无 疑问 ， 如 何 通过 景观 经 营 来 控制 边界 的 长 度 和 宽度 ， 是 景观 破碎 化 过 程 中 应 当 考虑 
的 内 容 之 一 。 面 对 目前 不 可 避免 ， 并 日 益 增 长 的 景观 破碎 趋势 ， 我 们 至 少 应 当 考 虑 以 下 几 点 
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经 营 策略 : 

(1) 由 时 、 空 两 个 尺度 上 齐头并进 ， 改 变 传统 的 扩散 式 经 营 方式 ， 尽 量 集中 任何 能 引起 
景观 破碎 的 各 种 经 营 活动 ; 

(2) 对 于 以 采伐 木材 为 主要 目的 的 森林 破碎 化 过 程 ， 要 考虑 放弃 皆 伐 ， 尽 量 采 用 低 度 择 
伐 ， 并 在 采伐 过 程 中 竭力 减少 对 森林 土壤 表面 的 干扰 ; 

(3) 以 各 种 手段 ， 促 进 采 伐 地 的 更 新 和 生长 ， 使 边界 尽早 缝合 ， 缩 短 边界 效应 在 时 间 斥 
度 上 的 累积 ( Cumulative Effects) ; 

(4) 在 有 可 能 的 情况 下 ， 减 少 边界 两 侧 的 结构 差异 ， 使 群落 间 有 一 个 逐渐 更 替 的 连续 结 
构 ， 进 而 降低 群落 间 的 差异 ; 

(5) 避免 在 边界 附近 ， 从 事 其 他 人 为 活动 (如 修 路 等 ) ; 

(6) 最 重要 的 是 ， 考 虑 保留 大 面积 的 原 有 生态 系统 ， 加 以 长 期 保护 。 对 于 任何 受 保护 的 
斑 块 ， 争 取 能 使 它们 呈 圆 形 或 正方 形 ， 既 减少 边界 长 度 ， 又 能 追求 最 大 的 内 部 环境 。 


、 道 路 设置 与 物种 分 布 机 理 


自 有 人 类 以 来 ， 修 桥 筑 路 就 连续 不 断 。 曾 有 人 宣称 ， 道 路 是 人 类 在 其 发 展 过程 中 ， 投 资 
”最 大 、 也 最 成 功 的 工程 ， 任 何其 他 创举 ， 都 难 望 项 背 。 时 至 今日 ， 道 路 在 全 球 范 围 内 纵横 交 
错 ， 一 个 国家 的 交通 如 何 ， 不 仅 是 该 国 经 济 发 展 的 标志 ， 社 会 繁荣 的 象征 ， 更 是 人 们 日 常生 
活 不 能 离开 的 必 备 条 件 之 一 。 以 美国 为 例 ， 全 国 除 大 都 市 以 外 ， 有 620 万 公里 的 公路 ， 占 全 
国 总 面积 的 1% ， 平 均 密 度 达 1.2km/km* (Forman，2000)。 这 些 公 路 两 边 ， 多 数 建 有 安全 
缓冲 带 ， 加 上 边界 效应 ， 总 宽度 一 般 有 上 百 米 ， 甚 至 千 米 。 因 此 ，Forman 和 Alexander 
(1998) 估计 全 美 13% 一 20% 的 土地 ， 在 不 同 程度 上 受到 公路 的 影响 。 

公路 是 大 多 数 景 观 中 的 主要 廊 道 ， 它 们 在 以 经 营 自然 资源 为 主要 目的 的 景观 中 ， 所 占 的 
分 量 和 它们 带 来 的 生态 学 效应 ， 相 对 要 高 。 如 美国 森林 署 所 属 的 景观 中 ， 尽 管 其 土地 不 到 全 
国 总 面积 的 8% ， 但 其 中 道路 的 总 长 度 是 全 国 总 和 的 10% 。Brosofske (1999) 对 威斯康辛 州 
北部 一 片 景观 中 的 道路 进行 了 简单 的 结构 分 析 ， 发 现 53% -70% 的 土地 ， 位 于 道路 50m 以 
内 ， 是 景观 中 面积 最 大 的 景观 单元 。Reed 等 (1996) 以 及 Miller 等 (1996) 分 别 在 怀俄明 
和 阿 帕 拉 契 山地 的 研究 ， 也 表明 由 道路 带 来 的 边界 效应 ， 远 远 超过 采伐 迹地 的 影响 。 基 于 这 
一 原因 ， 美 国 森林 署 不 得 不 封锁 保护 区 (Wilderness Area) 中 所 有 的 道路 ， 并 暂时 停止 在 林 
区 开发 新 公路 。 

生态 学 家 们 很 早 就 对 景观 或 区 域 中 公路 所 扮演 的 生态 角色 ， 有 特别 的 认识 (4 Shantz, 
1917)。 在 以 往 ， 主 要 侧重 于 公路 对 野生 动物 的 阻隔 影响 。 由 于 公路 在 景观 中 呈 网 络 状 ， 占 
地 不 大 但 分 布 很 广 ， 许 多 动物 在 穿越 公路 时 ， 常 常会 被 压 死 。 例 如 ， 蛇 、 陆 地 乌龟 、 蝶 晨 等 
行动 缓慢 ， 当 它们 穿 过 柏油 马路 时 ， 被 机 动车 辆 压 死 的 可 能 性 几乎 是 100% 。 蚂 蚁 、 蜘 蛛 等 
昆虫 在 设法 横 穿 柏油 马路 时 ， 如 正直 高 温 ， 它 们 会 在 路 中 间 被 炎热 的 路 面 烤 干 ， 根 本 没有 生 
存 的 机 会 。 对 于 其 他 大 型 动物 ， 它 们 对 狩猎 者 有 和 恐 惧 心理 ， 一 般 会 尽量 远离 公路 。 广 泛 的 公 
路 网 络 ， 就 象 一 道道 铁 网 ， 将 它们 〈 包 括 其 他 物质 和 能 量 ) 囚禁 在 有 限 的 空间 中 ， 不 仅 减 少 
了 动物 在 景观 中 的 生存 空间 ， 而 且 限 制 了 它们 的 各 种 迁移 、 捕 食 、 择 偶 、 扩 大 种 群 等 活动 和 
机 会 (Soule，1986; Forman，1995)， 长 此 以 往 ， 会 导致 有 些 物种 濒危 ， 对 景观 中 的 生物 多 
样 性 ， 基 因 传 播 等 造成 永久 性 的 损害 。 上 述 公路 网 络 对 植物 种 类 ， 生 长 、 死 亡 和 传播 的 影 
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响 ， 是 景观 经 营 中 不 能 忽略 的 内 容 。Young (1986) 列举 了 公路 生态 系统 的 四 个 主要 特征 

(1) 物理 环境 : 公路 与 两 侧 ， 光 强 、 水 热 变 化 幅度 大 、 干 扰 频 繁 而 多 样 SRB (如 
油 垢 、 垃 圾 等 )。 在 山地 的 公路 两 边 ， 滑 坡 、 泥 石 流 等 屡见不鲜 。 在 公路 两 侧 ， 地 表 水 不 能 
顺和 天然 地 形 而 归 并 入 河 溪 ， 往 往 在 十 后 形成 小 河 ， 影 响 景观 中 水 分 和 养分 的 分 布 。 
(2) 生物 群落 : 鉴于 上 述 物 理 环境 ， 公 路 两 侧 适合 杂 草 类 的 演 替 先锋 种 发 展 ， 并 同时 限 
制 竞争 力 相 对 低 的 演 替 后 期 种 。 首 先 ， 公 路 两 侧 风 大 ， 环 境 胁迫 强 ， 各 种 病虫害 发 生 的 几率 
高 ， 因 此 植物 的 死亡 率 也 高 。 据 早期 报道 (Ruth 和 Yoder, 1953; Gratkowski, 1956) 报 
道 ， 景 观 中 70% 的 树木 死亡 ， 是 与 公路 有 直接 相关 的 。 其 次 是 外 来 人 侵 种 (Invasive 
Species) ， 它 们 无 孔 不 人 ， 或 附属 车 辆 、 行 人 和 动物 ， 或 借助 空旷 公路 随 风 球 扬 ， 传 播种 子 
和 花粉 ， 定 居 后 在 向 两 边 群 落 中 扩散 。 因 此 ， 公 路 两 侧 成 为 侵 和 人 种 泛滥 的 主要 场所 。 
Watkins (2000) 发 现 这 些 外 来 人 侵 种 可 以 延伸 到 150 米 以 上 。 在 美国 西部 地 区 ， 早 期 为 了 
美化 高 速 公 路 ， 由 西欧 引进 了 欧洲 金 掌 秋 (Cytisus scoparius ) 。 这 种 灌木 能 在 春季 开放 大 量 
的 黄色 小 花 ， 而 且 开 花期 也 很 长 ， 为 拥挤 、 充 满 现代 生活 气息 的 公路 ， 增 添 了 不 少 自然 色 
彩 。 但 出 乎 预料 的 是 ， 金 掌 秋 既然 能 大 量 和 生花， 当然 也 会 成 批 结 果 。 在 引 人 和 后 不 久 ， 它 们 就 
在 景观 中 成 片 发 展 ， 掠 夺 其 他 植物 的 栖息 地 ， 目 前 占 地 20 万 公顷 。 时 至 今日 ， 它 们 不 仅 占 
据 了 公路 两 边 的 大 半 ， 而 且 开始 寻 家 人 户 ， 侵 入 人 们 居住 的 院 墙 ， 成 为 日 常生 活 中 甩 不 掉 的 
负担 之 一 。 在 全 国 耗 资 1230 亿美 元 消除 外 来 人 侵 种 的 经 济 规划 中 ， 用 于 控制 公路 外 来 人 侵 
种 的 经 费 ， 占 很 大 的 比例 。 

(3) 景观 传输 热带 : 公路 的 主要 功能 是 用 以 运输 ， 因 此 也 是 物质 和 能 量 汇 集 和 重新 散布 
的 地 方 。 在 运输 操作 过 程 中 ， 免 不 了 携带 其 他 物质 。 例 如 ， 在 以 木材 为 主要 经 营 目 的 的 林 
区 ， 公 路 两 边 ， 常 常 是 堆积 木材 的 场所 ， 能 对 土壤 造成 永久 性 的 破坏 。 此 外 ， 为 了 保证 公路 
的 运转 和 安全 ， 还 伴随 有 其 他 维修 活动 ， 进 一 步 强化 了 对 自然 界 的 影响 。 例 如 ， 在 路 面 撤 盐 
以 加 快 融雪 速度 ， 使 得 公路 两 侧 土壤 盐 渍 化 ， 当 盐 被 挥 撒 到 植物 表面 时 ， 会 增加 环境 对 植物 
的 胁迫 ， 引 起 缺 水 和 烧伤 ， 帮 至 死亡 。 

(4) 公路 的 永和 久 性 : 公路 不 同 于 其 他 人 为 生态 系统 的 显著 特征 之 一 ， 是 它们 的 永和 义 性 。 
在 设计 任何 一 条 公路 时 ， 我 们 都 希望 能 长 期 使 用 。 因 而 公路 根基 深 而 坚固 ， 不 但 会 完全 隔绝 
地 下 水 的 流动 ， 而 且 对 周围 生态 系统 的 影响 是 长 期 的 ， 甚 至 永久 的 。 但 值得 一 提 的 是 ， 在 封 
锁 公 路 以 恢复 原 有 自然 生态 系统 时 ， 我 们 要 付出 加 倍 的 努力 。 曾 有 人 估计 ， 和 毁 路 还 自然 的 代 
价 ， 至 少 与 修 路 时 的 投资 相等 。 因 此 ， 我 们 在 修建 每 一 条 公路 时 ， 要 小 心 谨 慎 ， 三 思 而 后 
行 。 

五 、 河 溪 网 络 的 独特 性 


低位 湿地 和 河 溪 是 大 多 数 景 观 中 的 主要 单元 ， 二 者 都 以 水 资源 充沛 ， 物 质 和 能 量 通 量 
(Horizontal Flux) 高 ， 分 别 被 称 为 景观 中 的 “ 肾 胜 ” 和 “血管 "， 养 分 以 及 环境 因子 适宜 ， 
它们 一 般 具 有 比较 高 的 生物 多 样 性 和 生产 力 。 特 别 是 河 溪 ， 是 景观 中 除 公路 以 外 的 另 一 主要 
廊 道 系统 ， 它 们 以 线性 网 络 互相 联结 ， 贯 穿 整个 景观 ， 形 成 连接 陆地 和 海洋 的 重要 通道 。 同 
时 ， 在 河 溪 与 陆地 交汇 的 地 段 ， 植 被 结构 和 功能 很 复杂 〈 即 河 溪 植 被 ) ， 可 以 蕴藏 丰富 的 动 
植物 种 类 。 与 公路 网 络 不 同 的 是 ， 流 域 中 的 河 溪 呈 树 形 网 络 而 不 成 网 格 状 ， 是 景观 中 连接 度 
最 高 的 景观 单元 ， 通 常 称 为 河 溪 连续 系 (Vannote 等 ，1980) 。 彻 底 认 识 和 了 解 动 、 植 物 对 
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河 溪 的 依赖 ， 或 河 溪 变 化 对 流域 生态 系统 结构 、 功 能 和 动态 过 程 的 影响 ， 是 景观 生态 学 研究 
中 的 关键 内 容 之 一 (Gregory 等 ，1991; 陈 吉 泉 ，1996 和 1997; Naiman 等 ，1998; Chen 
等 ，1999b) 。 

河 溪 密 度 是 反映 流域 地 理 位 置 、 气 候 条 件 、 地 形 特点 、 土 壤 质 地 、 植 被 覆盖 度 等 自然 条 
件 对 水 流 综合 作用 的 指标 之 一 。 通 常 湿 润 地 区 大 ， 和 干旱 地 区 小 ， 山 区 大 而 平原 小 ， 粘 性 土壤 
大 ， 沙 性 土壤 小 ， 植 被 覆盖 不 好 的 流域 大 ， 而 植被 覆盖 好 的 流域 小 。Chen 等 (1999a) 对 美 
国 五 个 流域 的 河 溪 结构 进行 了 比较 分 析 ， 发 现 西部 年 轻 的 Cascades 流域 中 的 河 溪 密 度 ， 明 显 
比 东部 阿 帕 拉 契 山中 流域 的 河 溪 密 度 要 高 。 河 溪 及 其 两 侧 的 边 岸 域 ， 在 景观 中 所 占 的 比例 以 
及 随 河 溪 级 别 的 变化 ， 呈 负 寡 指数 递减 ， 但 随 宽度 的 增加 而 线性 递 升 。 即 使 假设 宽度 是 
50m， 河 溪 边 岸 域 在 流域 中 的 比例 ， 也 小 于 10% (Chen 等 ，1999a) ， 但 它们 对 整个 景观 生 
态 系统 的 功能 〈 如 维持 生物 多 样 性 、 促 进 物质 和 能 量 流动 、 为 野生 动 植物 迁移 提供 廊 道 等 ) ， 
却 远 远 超 过 任何 其 他 景观 单元 (RAR, 1996; Naiman，1992)。 例 如 ，Nillson (1992) 发 
现 瑞士 境内 一 条 河道 两 侧 ， 包 括 了 全 国 范围 内 13% 的 高 等 植物 (KA 260 种 )。Junk 在 
1989 年 整理 亚马逊 河流 域 中 4000 一 5000 树种 时 ,发 现 20% 以 上 的 树种 分 布 于 河 溪 两 侧 。 在 
法 国 ，Tabacchi 等 (1990) 也 报导 Adour 河 溪 边 岸 域 中 分 布 着 900 多 种 高 等 植物 。Raedeke 
(1989) 对 美国 西北 地 区 野生 动物 的 调查 表明 ，70% 以 土 的 种 类 ， 借 助 河 溪 边 岸 域 ， 完 成 捕 
食 、 繁 殖 、 迁 移 等 生命 过 程 。 此 外 ， 河 流 中 的 动 植物 种 类 ， 也 比 其 他 陆地 生态 系统 高 得 多 。 
大 多 数 频 危 、 灭 绝 动 植物 种 ， 与 人 类 对 河 溪 边 生态 系统 的 干扰 ， 有 直接 的 关系 (Payne 和 
Copes, 1986; Hunter，1990)。 这 就 是 目前 生态 系统 经 营 中 ， 通 过 保留 有 限 河 溪 边 岸 域 来 换 
取 高 生态 效益 的 主要 依据 之 一 (Naiman ¥, 1998). 

河 溪 包括 两 侧 土壤 和 植被 的 河 溪 边 岸 域 (Riparian Zone) ， 也 形成 一 个 复杂 的 网 络 ， 在 
景观 中 呈 带 状 网 络 。 通 常 ， 低 级 河 溪 两 旁 的 河 溪 边 岸 域 比较 窗 。 许 多 位 于 源头 的 小 河 溪 ， 甚 
至 没有 明显 的 河 溪 边 岸 域 (Gregory 等 ，1991; Naiman，1992) 。 在 大 河 两 侧 的 河 溪 边 岸 域 ， 
由 于 河水 经 常 改 道 和 分 又 ， 其 宽度 可 达 几 公里 。 由 河道 至 高 地 ， 形 成 一 个 完整 的 早期 一 晚期 
植被 演 蔡 序列 。 理 论 上 讲 ， 河 溪 边 岸 域 仅 指 河 溪 两 侧 受 河 水 影响 的 地 段 (Gregory 等 ， 
1991)。 但 在 实际 应 用 中 ,， 泛 指 两 岸 土 壤 或 植被 明显 不 同 的 区 域 。 很 显然 ， 依 据 不 同 的 生态 
因子 所 确定 的 河 溪 边 岸 域 ， 宽 度 是 不 一 样 的 。Brosofske 等 (1997) 曾 对 位 于 华盛顿 州 西部 
的 20 条 小 溪 附 近 做 过 微 气候 测量 ， 结 果 表 明 河 溪 边 岸 域 宽度 可 达 50 一 60m。Dong 等 
(1998) 进一步 发 现 ， 河 溪 边 岸 域 在 春秋 两 季 比 较 宽 ， 可 延伸 到 百 米 以 上 。 依 据 这 些 研究 结 
果 ， 在 景观 经 营 过 程 中 ， 至 少 保留 30m 的 河 溪 边 岸 植被 ， 是 目前 普遍 推广 的 经 营 策略 。 


关于 河 溪 边 岸 植被 在 生态 系统 中 的 功能 ， 已 经 有 很 多 报导 (如 陈 吉 泉 ，1996，1997; 
Hunter, 1990; Gregory 等 ，1991; Naiman, 1992; Naiman 等 ，1998; 伍 业 刚 等 ，1997 ) 。 
概括 起 来 ， 它 们 在 景观 生态 系统 中 ， 具 有 以 下 七 个 方面 的 作用 : 


(1) 物种 源 〈 基 因 库 ) 和 某 些 生物 的 独特 栖息 地 ; 
(2) 控制 河水 生态 系统 的 能 量 输入 和 输出 〈 如 太阳 光 ) 及 其 微 气候 ， 进 一 步 影 响 河水 温 
度 、 氧 气 、 鱼 类 种 群 大 小 及 生态 系统 生产 力 ; 
(3) 为 河道 提供 粗大 木质 物 ， 减 缓 河水 流速 ， 增 加 河水 中 养分 含量 ， 为 水 生动 物 提供 多 
种 多 样 的 栖息 场所 ; 
(4) 通过 落叶 和 其 他 细小 有 机 物 ， 直 接 向 河水 输送 养分 ; 
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(5) 控制 河水 水 质 (如 pH, DOC, N, P, #); 

(6) 缓冲 地 表 径 流 ， 降 低 滑 坡 几 率 、 过 滤 由 高 地 向 河水 传送 的 所 有 过 程 ; 

(7) 提高 景观 连接 度 ， 为 野生 动 植物 提供 迁移 廊 道 。 

沿 河 溪 上 王 、 左 右 ， 河 水 及 季节 性 洪峰 不 断 ， 水 分 充足 ， 地 表 径 流 不 断 地 由 高 地 传送 养 
分 。 因 此 ， 河 溪 边 岸 域 具有 结构 复杂 ， 物 种 多 样 ， 生 产 力 高 的 特征 。 在 过 去 2007 HF, KA 
取材 、 修 堤 、 筑 路 、 发 展 农田 、 建 造 住 宅 等 人 为 和 干扰， 使 得 北美 和 欧洲 80% 以 上 的 河 溪 边 
岸 植 被 已 经 消失 (Naiman 等 ，1998)。 保 护 河 溪 边 岸 植被 ， 已 经 成 为 生态 系统 经 营 必 不 可 少 
的 内 容 之 一 。 对 于 涉及 河 溪 的 各 种 经 营 活 动 ， 我 们 应 当 考虑 以 下 五 个 方面 : 

(1) 由 景观 或 区 域 尺度 上 出 发 ， 把 所 有 的 河 溪 作为 一 个 连续 体系 ， 特 别 是 在 设计 上 游 经 
BARM 〈 例 如 采伐 、 修 桥 、 沿 河 筑 路 、 建 坝 等 ) ， 要 考虑 到 对 下 游 的 影响 ; 

(2) 竭力 保护 河 溪 边 岸 植被 和 土壤 ， 至 少 在 S0m 内 ， 不 要 从 事 人 为 活动 ; 

(3) 放弃 河道 裁 弯 取 直 的 作法 ， 尽 量 保 持 河 溪 天 然 的 弯曲 格局 ， 以 维持 河 溪 生 态 系 统 在 
景观 中 的 异 质 和 多 样 结构 、 功 能 。 对 河道 进行 裁 弯 取 直 ， 只 可 能 降低 局 部 洪灾 ， 但 却 会 加 快 
河道 下 切 速 度 ， 并 极 大 地 提高 下 游 洪 灾 的 强度 和 次 数 ; 

(4) 保留 河道 中 的 各 种 地 理 构 造 〈( 例 如 沙洲 ) 和 有 机 物质 ， 特 别 是 河中 的 粗大 木质 物 
(Coarse Woody Debris, CWD) 和 树林 的 根系 结构 ; 

(5) 杜绝 向 河 溪 中 释放 各 种 工业 和 民用 物质 CORK. PIA. AER). 


六 、 边 界 性 、 经 营 策 略 与 多 机 构 协 作 


上 面 强调 了 划分 景观 单元 时 的 人 为 性 以 及 选择 适当 尺度 的 重要 性 。 对 于 大 多 数 以 经 营 为 
主要 目的 的 景观 而 言 ， 还 存在 有 按 行政 、 所 有 权 、 经 济 区 等 划 定 边界 决策 经 营 的 问题 。 在 当 
代 社 会 中 ， 这 些 边界 也 是 景观 中 出 现 公 路 、 城 镇 、 农 田 等 人 为 景观 单元 的 原由 。 这 些 边界 的 
设置 以 及 新 景观 单元 的 增添 ， 固 然 有 它们 直接 的 生态 功能 ， 但 更 重要 的 是 它们 是 大 为 产物 ， 
在 修建 时 没有 参考 自然 景观 的 结构 。 例 如 ， 南 、 北 朝鲜 以 北纬 38 "为 界 一 分 为 二 ， 美 国 各 
州 、 县 和 选区 间 的 界线 ， 大 部 分 是 直线 。 即 使 在 我 国 ， 村 镇 、 邻 居 之 间 ， 也 多 是 以 直线 分 
界 。 此 外 ， 道 路 、 电 缆 等 建设 ， 也 以 直线 为 主 。 显 而 易 见 ， 这 些 人 为 的 边界 和 廊 道 ， 会 将 天 
然 景观 单元 一 分 为 二 ， 甚 至 分 成 数 块 ， 不 仅 增 加 了 景观 破碎 化 的 程度 ， 加 之 在 新 产生 的 单元 
中 ， 付 诸 的 经 营 活动 多 有 不 一 ， 最 终 造就 一 个 截然 不 同 的 景观 。Mladenoff 等 (1993) 对 威 
斯 康 辛 北部 的 Sylvania 保护 区 以 及 周围 经 营 的 景观 进行 了 比较 ， 结 果 发 现 它们 原本 雷同 的 结 
构 ， 目 前 相似 之 处 已 经 很 小 。 我 们 不 禁 要 问 ， 这 些 改装 后 的 景观 ， 是 否 仍 然 具 有 同样 的 功 
能 ? 

由 所 有 权 不 同 而 带 来 的 景观 结构 变化 ， 也 是 当今 许多 地 区 共有 的 现象 。Crow 等 (1999) 
和 Cohen 等 (1995) 独立 地 对 公有 景观 和 私人 土地 进行 了 系统 的 比较 ， 除 发 现 景 观 结构 存在 
差异 以 外 ， 并 了 解 到 景观 中 各 种 生态 特征 (如 野生 动物 种 类 、 数 量 ， 水 资源 等 ) 也 有 极 大 的 
区 别 。 其 中 关键 的 问题 ， 是 人 类 有 概括 总 结 的 能 力 ， 而 动 、 植 物 则 无 法 知道 这 些 人 为 边界 和 
适应 经 营 方式 ， 其 他 自然 过 程 也 不 会 因为 这 些 边界 存在 而 改变 。 

显而易见 ， 要 创造 一 个 科学 的 景观 经 营 方案 ， 我 们 不 仅 要 有 能 力 来 准确 地 描述 景观 ， 了 
解 各 种 经 营 活动 可 能 带 来 的 反应 和 变化 ， 而 更 关键 的 是 要 加 强 对 景观 具有 所 有 权 的 各 个 机 构 
闻 的 合作 ， 打 破 人 为 界限 。 特 别 是 在 当今 追求 经 济 、 社 会 、 生 态 、 环 境 等 不 同 效益 的 持续 发 

- 186 . 


展 战略 策划 中 ， 决 策 者 们 要 谨慎 考虑 各 方 的 经 营 目 的 和 需求 ， 并 附 以 景观 生态 学 、 经 济 学 、 
社会 学 、 政 策 管理 科学 等 内 容 ， 权 衡 利弊 ， 长 远 打 算 ， 才 有 可 能 设计 出 一 个 比较 完美 的 景观 
鸿图 。 
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中 国 主要 农业 生态 过 渡 带 的 变迁 
及 其 景观 生态 意义 (1): 农 牧 交错 带 


候 向 阳 
(中 国 农业 科 学 院 科 技 管理 局 ， 北 京 ，100081) 


摘要 ”本文 从 景观 生态 的 角度 出 发 研究 中 国 北方 农 牧 交错 带 历 史上 变迁 的 格局 、 过 程 、 动 力 
机 制 及 其 对 区 域 农业 发 展 的 影响 。 秦 汉 以 后 农 牧 界限 有 限度 的 波动 和 长 城 沿线 农 牧 业 交错 变 
迁 与 区 内 气候 环境 的 干 湿 交 替 以 及 农耕 经 济 和 游牧 经 济 的 此 消 彼 长 相对 应 。 农 牧 交 错 带 不仅 
具有 环境 脆弱 特征 ， 而 且 在 农业 景观 异 质 性 的 形成 、 流 动 输出 以 及 对 相 邻 区 域 农 业 技术 和 发 
展 的 影响 上 具有 明显 作用 。 


Abstract Hou, X. (Bureau of Research Management, Chinese Academy of Agricultural Sci- 
ences, Beijing, 100081). Historical Changes of Main Agricultural Ecotones of China and Their 
Agricultural Landscape Ecological Importance (1): Agriculture-grassland Ecotone of North Chi- 
na. Based on the principles of landscape ecology, this chapter examines the patterns, processes, 
mechanism, and effects on regional agriculture development of historical changes in agriculture- 
grassland ecotone of north China. Fluctuations in the agriculture-grassland boundary and alterna- 
tions of farming and animal husbandry corresponded to the alternation of wet and dry climatic pe- 
riods as well as fluctuation in the political and economic importance of farming and animal hus- 
bandry. The agriculture-grassland ecotone had characteristically fragile environment and heteroge- 
neous and dynamic agricultural landscape, and had significant influence on the agricultural devel- 


opment of adjacent regions. 
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在 中 国 北部 ， 由 于 东南 季风 减弱 ， 降 水 减少 ， 降 水 变 率 增 大 ， 农 业 自 然 条 件 和 资源 环境 
条 件 发 生 了 由 东部 季风 区 向 西北 干旱 区 的 地 带 性 演变 。 东 部 季风 区 的 光 热 水 的 匹配 宜 于 农业 
生产 ， 西 北 于 旱 区 水 分 明显 不 足 ， 不 利于 农业 生产 ， 而 以 牧 业 为 主 。 沿 着 年 降水 量 400mm 
左右 等 值 线 走 向 的 内 蒙古 高 原 南 缘 和 黄土 高 原 北部 ， 位 于 东部 季风 农业 区 和 西北 干旱 牧 业 区 
之 间 ， 是 历史 上 著名 的 半 农 半 牧 亦 农 亦 牧 交 错 地 带 。 这 个 交错 地 带 呈 东北 一 西南 延伸 ， 东 南 
一 西北 更 替 ， 历 史上 由 于 自然 条 件 的 变化 和 社会 历史 等 原因 ， 其 界线 有 较 大 的 波动 ， 农 牧 业 
结构 和 社会 经 济 文化 交替 变迁 ， 环 境 条 件 脆 弱 而 敏感 ， 位 于 其 间 的 毛乌素 沙 地 、 科 尔 沁 沙 地 
成 为 我 国 历史 时 期 “沙漠 南 移 ” 和 “沙化 扩展 ”的 最 突出 例证 ， 吸 引 了 多 方面 科学 工作 者 的 
关注 ， 开 展 了 包括 经 济 、 地 理 、 环 境 、 历 史 及 农 史 等 方面 的 较 深 入 的 研究 (李世奎 和 王石 
立 ，1988; 史 念 海 ，1980; 张 兰 生 等 ，1992) 。 本 文 试 图 从 历史 的 景观 生态 角度 出 发 ， 研 究 
农 牧 交 错 带 变迁 的 格局 、 过 程 、 动 力 机 制 及 其 对 区 域 农 业 发 展 的 影响 。 
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二 、 中 国 农业 的 发 展 与 历史 上 农 牧 界 限 的 波动 


中 国 农业 文化 源远流长 ， 种 植 业 发 展 已 有 7000 一 8000 年 的 历史 〈 赵 松 乔 ，1991) ， 最 早 
的 农耕 地 带 出 现在 黄河 中 下 游 地 区 。 黄 河中 下 游 农 耕地 带 的 黄土 地 ， 颗 粒 细微 ， 组 织 疏 松 ， 
而 且 肥 沃 ， 对 于 手持 木石 工具 的 先 民 来 说 ， 易 耕 易 垦 ， 再 加 上 黄河 中 游 较 为 温暖 和 湿润 的 条 
件 ， 故 而 成 为 我 国 原 始 农业 的 发 祥 地 。 在 仰韶 文化 到 春秋 以 前 为 时 三 四 千年 的 时 期 ， 地 形 平 
坦 的 黄土 层 成 为 我 国 东部 开发 最 早 的 地 区 ， 由 黄河 腰身 发 展 起 来 的 三 河 地 区 ， 实 属 夏 商 周 上 
古 三 代 人 类 活动 的 中 心 区 域 。 战 国 以 后 铁器 广泛 使 用 ， 黄 河 下 游 的 冲积 土地 带 逐 步 得 到 垦 
殖 ， 黄 河流 域 以 外 的 淮河 、 长 江 流域 也 有 重要 发 展 ， 而 且 随 着 铁器 和 和 牛 耕 的 逐步 普及 ， 水 利 
工程 的 大 形 改 良 ， 我 国 农业 逐步 由 迁徙 农业 过 渡 到 传统 农业 。 秦 朝 大 统一 ， 使 我 国 农耕 范围 
几乎 遍及 东部 季风 区 ， 并 向 西部 推进 到 黄河 套 区 ， 农 牧 界 限 也 深入 到 西北 干旱 区 。 汉 初 全 国 
从 北 到 南 地 带 性 地 分 布 着 龙门 一 碍 石 以 北 、 山 西 一 山东 、 江 南 三 大 平行 的 北部 牧 业 区 、 中 部 
发 达 农 业 区 、 南 部 不 发 达 农 业 区 (BRR, 1991), AAMAS 19 世纪 中 叶 ， 近 2000 年 的 
时 期 内 我 国 农 牧 界限 没有 太 大 变化 。 

两 周 (尤其 是 东周 ) 时 期 ， 以 农耕 为 主 的 华夏 诸侯 国 向 四 周 扩展 幅度 较 大 ， 南 北 两 端 万 
为 突出 。 但 随 着 时 间 的 推移 ， 诸 侯 国 辖 境 南北 推移 的 幅度 发 生 较 大 转移 。 秦 汉 以 后 ， 南 移 成 
为 农业 及 社会 地 域 地 带 性 推移 的 主要 形式 ， 北 移 的 幅度 却 非常 有 限 (RUE, 1995). RB 
地 带 的 大 幅度 南 移 ， 一 方面 由 于 铁器 和 牛 耕 普及 后 人 们 的 地 理 适 应 性 增强 ， 另 一 方面 由 于 准 
河 及 江南 流域 广阔 的 地 域 、 湿 润 的 气候 条 件 和 肥沃 的 土地 资源 以 及 人 口 增 长 的 需求 。 农 牧 界 
限 北 摆 有 限 则 一 方面 由 于 农耕 开发 已 经 处 在 夏季 风 的 北 缘 ， 受 西北 干旱 气候 、 土 壤 的 自然 限 
制 ， 另 一 方面 也 受 长 城 一 线 及 其 以 北 的 游牧 经 济 的 制约 。 

农耕 经 济 和 游牧 经 济 的 此 消 彼 长 就 形成 了 秦汉 以 后 农 牧 界 限 有 限度 波动 和 长 城 一 线 农 牧 
业 交 错 变 迁 的 独特 的 农业 历史 景观 。 以 鄂尔多斯 高 原 为 例 ， 公 元 前 3 世纪 前 这 里 是 典型 的 牧 
WK; 秦汉 时 期 农业 迅速 发 展 ， 与 河套 平原 共 称 新 秦 中 ， 足 见 农 业 的 发 达 和 土地 的 富 侥 ; 东 
汉 后 期 匈奴 少数 民族 大 量 人 居 ， 转 为 农 牧 交 错 地 区 ; 魏 晋 南北 朝 时 期 复 为 游牧 的 草原 地 区 ; 
隋唐 时 期 疆域 扩大 ， 鄂 尔 多 斯 地 区 农业 发 展 ， 半 农 半 牧 地 区 北 伸 至 阴山 和 贺兰山 二 线 ; 唐 后 
期 及 至 金 和 元 ， 畜 牧 业 又 迅速 发 展 ， 复 返 为 草原 地 区 ; 明 清 以 来 则 以 农 牧 交错 为 主 (LSB 
海 ，1980) 。 

两 千 多 年 的 农 牧 交 错 变 迁 ， 使 农 牧 交 错 地 带 的 环境 发 生 了 很 大 的 变化 ， 如 鄂尔多斯 形成 
了 范围 广大 的 毛乌素 沙漠 和 库 布 齐 沙漠 ， 河 套 平原 形成 了 乌 兰 布 和 沙漠 ， 偏 东部 的 西 辽河 流 
域 形 成 了 科尔沁 沙 地 ， 反 映 了 农 牧 交错 区 的 环境 脆弱 敏感 性 和 农 牧 交错 对 环境 的 深刻 影响 。 
近 现 代 农 牧 界限 跨越 长 期 停留 在 长 城 附近 的 人 为 的 农 牧 分 界线 而 向 东北 及 西北 推移 几 十 帮 至 
几 百 公里 ， 并 引发 了 更 加 严重 的 环境 问题 ， 本 文 暂 不 讨论 。 本 文 讨 论 的 重点 是 ， 农 牧 交错 带 
作为 一 条 独特 的 两 种 农业 文化 频繁 交替 的 景观 地 带 ， 其 变迁 的 动力 机 制 是 什么 ， 环 境 和 气候 
因素 是 怎样 发 挥 作 用 的 ， 这 样 一 条 过 渡 带 对 于 历史 上 中 国 农 业 和 技术 的 发 展 起 到 哪些 交融 和 
促进 变革 的 影响 。 


三 、 农 牧 交 错 带 气候 变化 与 农 牧 业 交 蔡 


环境 考古 学 研究 指出 ， 全 新 世 以 来 农 牧 交错 带 环境 和 气候 变化 以 降水 变化 和 地 表 植 被 覆 
0， 


盖 度 变化 最 为 突出 ( 张 兰 生 等 ，1992) 。 从 6500 年 BP 以 来 本 区 降水 呈现 出 明显 的 波动 和 旱 
化 趋势 ， 在 这 一 趋势 下 ， 相 对 干燥 与 湿润 变化 存在 2000 年 左右 的 准 周期 规律 。 在 大 约 1000 
年 BE 去 者 的 西周 未 年 ， 发 生 在 陕 、 甘 一 隅 的 持续 干旱 标志 着 全 新 世 气候 最 宜 期 的 终结 ， 全 
新 世 气 候 由 瞬 湿 变 为 干 凉 。 这 个 距 今 3000 年 前 后 的 气候 变化 对 我 国 农业 及 历史 的 影响 是 极 
其 深刻 的 。 自 新 石器 时 代 以 来 ， 到 春秋 战国 ， 长 城 一 线 内 外 从 西北 开始 由 农业 为 主 一 农 牧 兼 
营 三 游牧 经 济 的 变 廷 ， 与 全 新 世 气 候 由 暖 湿 变 为 干 凉 过 程 相 对 应 ， 是 这 个 气候 变迁 过 程 首 先 
始 于 西北 而 且 使 这 里 的 人 们 最 先 作 出 反映 的 一 个 表现 〈 孙 达 人 ，1996)。 

秦汉 以 后 ， 近 2000 年 农 笋 交错 带 气 候 仍 以 和 干 湿 交 替 为 主导 变化 规律 。 缆 高 法 等 
(1993a) 和 张 兰 生 等 (1992) 分 别 用 湿润 指数 和 依据 降水 复原 方程 计算 的 年 降水 量 曲线 描述 
了 近 2000a 来 鄂尔多斯 地 区 气候 环境 的 干 湿 交 替 。 本 区 湿润 状况 表现 两 个 持续 近 千 年 的 波 
动 ， 第 二 次 波动 最 小 和 最 大 值 分 别 出 现 在 公元 400 和 公元 850 年 ， 而 第 二 次 波动 出 现 两 个 最 
AME, 4>-B RAE FASE 1200 和 公元 1450， 而 峰值 出 现 于 19 世纪 (化 高 法 等 ，1993a) (A 
1 芒 。 漫 度 变 化 与 降水 变化 有 较 好 的 一 致 性 。 
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在 东汉 后 期 至 南北 朝 干 冷 期 (公元 2 世纪 至 公元 6 世纪 ) ， 农 牧 交 错 带 以 牧 业 生产 为 主 ; 
在 隋唐 暖 湿 期 (公元 6 世纪 至 公元 10 世纪 中 期 )， 鄂 尔 多 斯 地 区 农业 发 展 ， 半 农 半 牧 地 区 北 
移 ; 而 从 唐 后 期 及 至 金 和 元 〈 公 元 11 世纪 至 公元 16 世纪 ) 又 是 一 个 干 冷 期 ， 另 尔 多 斯 地 区 
畜牧 业 又 迅速 发 展 ; 公元 18 世纪 至 19 世纪 , 气温 略 有 回升 且 相 对 湿润 ， 鄂 尔 多 斯 以 农 牧 交 
错 为 主 。 

鄂尔多斯 地 区 气候 环境 的 干 湿 交替 ， 与 区 内 农 牧 业 的 交替 发 展 有 很 好 的 对 应 关系 。 每 一 
次 的 干燥 期 ， 均 以 畜牧 业 的 发 展 为 特色 ， 兼 有 范围 较 小 的 牧 农 交替 ; 而 每 一 次 的 湿润 期 则 以 
农业 为 特色 ， 兼 有 范围 较 小 的 农 牧 交 错 。 这 种 历史 上 的 农 牧 业 交替 变化 有 其 政治 的 、 经 济 的 
以 及 军事 的 因素 ， 但 气候 变化 的 影响 也 是 很 重要 的 一 个 方面 。 农 牧 业 交替 与 气候 变化 的 响应 
关系 是 怎 洋 发 生 作 用 的 呢 ? 游牧 的 草地 畜牧 业 和 旱 作 农业 对 气候 变化 的 适应 性 存在 较 大 差异 
民 ′ 怕 是 主要 原因 之 一 。 古 代 旱 作 农 业 抵御 气候 变化 尤其 是 干旱 波动 的 能 力 较 弱 ， 干 燥 期 的 降 
水 变 率 增 大 和 干 湿 转变 时 期 的 气候 异常 变化 常 使 旱 作 农业 萎缩 、 不 稳定 ， 遇 严重 的 持续 干旱 
有 时 甚至 赤 地 千里 ， 饥 民 无 数 。 干 旱 引 起 的 饥荒 又 常常 是 影响 政权 稳定 的 导火线 。 与 此 相 
反 ， 以 游牧 为 主 的 草地 畜牧 业 则 更 能 耐 受 干旱 的 波动 。 

农 牧 交 错 带 的 黄土 是 风 、 水 两 相 作用 形成 的 土壤 侵蚀 严重 地 带 〈 张 兰 生 等 ，1992)。 土 
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带 旱灾 频繁 ， 而 且 有 丰富 的 历史 文献 记载 。 在 干燥 期 旱灾 频频 发 生 ， 大 规模 开垦 的 农田 尤其 
是 弃 耕 的 农田 常 引起 沙化 。 沙 化 扩展 ， 农 耕 无 收 ， 则 治 边 无 力 ， 进 而 导致 一 些 郡 县 不 得 不 内 
迁 。 郡 县 内 迁 ， 游 牧民 族 南 移 ， 交 错 带 的 农 、 牧 民族 结构 和 农 牧 业 生产 结构 则 发 生 交替 5 HE 
史料 记载 ， 东 汉 时 期 比 西汉 时 期 旱灾 发 生 次 数 多 而 且 危 害 严重 。《 后 汉 书 * 南 匈奴 传 为 记载 ， 
东汉 建 武 二 十 三 年 ， 内 蒙古 河套 地 区 “连年 旱 星 ， 赤 地 数 千里 ， 草 木 尽 枯 。 火 畜 饥 疫 ; RH 
大 半 ”。 东 汉 至 南北 朝 时 ， 农 牧 交错 带 的 农耕 民族 与 游牧 民族 的 构成 同 秦 汉 时 期 相 比 截然 不 
同 ， 尤 其 是 鄂尔多斯 地 区 游牧 民族 增多 ， 农 耕 民族 减少 ， 很 多 已 开明 的 耕地 ， 又 重新 转变 为 
牧场 。 东 汉 示 年 ， 匈 奴 陆 续 南 迁 ， 羌 人 也 陆续 从 塞外 迁 入 ， 居 住地 区 不 断 扩大 ， 农 耕 区 域 继 
续 向 南 鞭 缩 。 到 西晋 初 年 ， 匈 奴 、 羌 人 继续 南 迁 ， 陕 北 高 原 已 成 为 一 个 纯粹 的 畜牧 区 ; 从 而 
使 畜牧 业 生 产 上 升 到 主导 地 位 。 又 如 明 崇 祯 五 年 至 十 五 年 ,黄河 流域 农业 区 发 生 的 持续 10 
~11 年 的 特大 旱灾 ,不仅 给 黄河 流域 尤其 是 农 牧 交错 带 大 民 的 生产 和 生活 造成 严重 危害 ， 
甚至 演变 成 导致 明王 朝 崩 溃 的 剧烈 社会 震 功 。 

干燥 期 的 干旱 成 灾 往 往 是 大 范围 的 。 旱 灾 发 生 时 不 仅 影响 农 区 生产 ， 而 且 在 草原 上 也 常 
有 黑 灾 发 生 。 但 人 口 相 对 稀少 的 游牧 民族 一 方面 可 通过 逐 水 草 游牧 而 避 过 局 部 范围 的 干旱 ， 
另 一 方面 未 经 开明 的 原始 草原 较 易 恢 复 ， 干 旱 之 后 很 快 水 草 丰美 ， 土 宜 畜 牧 。 性 善 骑 射 的 游 
牧民 族 在 干旱 时 期 也 通过 南侵 获取 必需 的 粮草 以 抵御 干旱 。 这 就 是 农 牧 交错 带 在 干燥 期 由 农 
变 牧 机 制 的 一 个 方面 。 当 游牧 民族 用 畜牧 手段 改变 农 牧 交 错 带 及 其 以 南 地 区 时 ， 尽 管 农 业 生 
产 比重 日 趋 下 降 ， 却 不 至 于 完全 丧 失 。 有 些 农业 人 口 留 在 沟 窄 泉 溪 之 旁 ， 会 在 畜牧 业 的 赤 诡 
中 求 得 生存 ， 即 便 是 游牧 民族 也 需要 粮食 和 干草 ， 在 他 们 长 驱 直 和 人 农业 种 植 地 带 时 ， 也 会 受 
到 农业 和 农业 人 口 的 影响 。 随 着 气候 由 干燥 向 湿润 转化 ， 又 会 促使 由 农 变 牧 的 过 程 发 生 逆 
转 ， 农 业 生 产 的 比重 逐渐 上 升 。 这 就 是 农 牧 交错 带 受气 候 影响 由 农 变 牧 再 到 由 牧 变 农 的 过 程 
的 一 种 解释 。 


四 、 农 牧 交错 带 的 景观 生态 意义 


农 牧 交 错 带 作为 自然 因素 和 人 为 因素 交互 作用 形成 的 狭长 生态 交错 带 ， 不 仅 具 有 生态 环 
境 的 脆弱 性 以 及 对 气候 变化 和 人 类 活动 响应 的 敏感 性 等 特性 (GER IKE, 1993b; 李世奎 和 
王石 立 ，1988; 张 兰 生 等 ，1992) ， 而 且 在 农业 景观 异 质 性 的 形成 、 农 业 生态 异 质 流 的 产生 
和 流动 以 及 对 相 邻 区 域 农 业 技 术 和 文化 的 边际 影响 等 方面 的 作用 也 是 明显 的 。 

1. 气候 干旱 化 和 牛 耕 技术 的 发 展 

前 已 述 及 ， 距 今 3000 年 前 后 的 气候 变化 对 我 国 农业 及 历史 的 影响 是 深刻 的 ， 而 这 种 影 
响 正 是 从 长 城 一 线 的 西北 边 隅 开始 的 ， 这 里 涉及 到 游牧 民族 的 出 现 对 古代 中 国 农业 和 历史 的 
意义 问题 。 史 籍 和 考古 材料 证 明 ， 在 这 一 时 期 长 城 一 线 内 外 自 西 而 东 逐 步 变 成 一 些 “ 逐 水 草 
迁徙 ， 毋 城郭 常 处 耕 田 之 业 ” 的 游牧 民族 居住 地 。 游 牧 经 济 的 出 现 和 气候 由 上 暖 湿 变 为 干 凉 的 
过 程 相 对 应 ， 进 而 对 中 国 的 农业 产生 了 影响 。 干 旱 使 先前 只 适应 玻 松 细密 黄土 的 原始 粗放 的 
耕作 技术 愈 来 愈 不 适应 旱 作 的 要 求 。 要 获得 收成 就 必须 进行 深耕 和 增加 松 土 次 数 ， 而 要 深耕 
和 多 次 松 土 ， 就 必须 用 铁器 和 牛 〈 马 ) 耕 取 代 木 石 工具 。 长 城 一 线 游 牧 经 济 的 出 现 ， 对 处 于 
西边 和 北边 的 秦晋 地 区 产生 了 影响 。 这 些 地 区 饲养 牛马 远 较 中 原 地 区 普遍 ， 从 北部 游牧 部 落 

- aoa 


获得 牲畜 资源 也 较 普 遍 。 春 秋 时 期 落后 的 秦晋 地 区 也 较 早 而 且 较 普遍 地 使 用 了 以 牛 耕 田 。 
1923 年 在 山西 浑 源 县 晋 墓 中 出 土 的 青铜 牛 牺 尊 上 穿 有 鼻 环 ， 反 映 了 这 一 时 期 秦晋 牛 耕 的 发 
展 〈 梁 家 勉 ，1989) 。 而 全 国 出 土 的 这 一 时 期 的 铁 农具 中 ， 铁 犁 铂 并 不 普遍 ， 在 铁 农具 中 所 
占 比例 很 小 ， 因 此 ， 秦 晋 较 中 原 地 区 早 而 且 较 普遍 使 用 牛 耕 是 可 以 肯定 的 。 牛 耕 首先 在 秦 、 
晋 得 到 使 用 和 普及 是 与 农 牧 交错 带 的 农业 和 畜牧 业 的 异化 分 工 、 资 源流 动 以 及 异 质 文化 的 交 
融 分 不 开 的 。 而 原先 先进 的 中 原 地 区 由 于 一 方面 缺乏 牛马 这 类 发 展 精耕细作 农业 不 可 缺少 的 
重要 资源 的 边际 来 源 ， 另 一 方面 较 长 时 期 受 宗法 文化 的 束缚 ， 没 有 具备 起 使 用 牛 耕 的 条 件 。 
落后 的 西部 秦晋 就 这 样 自 然 地 发 展 强大 起 来 。 

2: 农 牧 交错 带 和 农 牧 结合 

家 四 交错 带 受 农耕 业 和 畜牧 业 两 种 农业 文化 的 影响 ， 加 上 处 于 宜 农 宜 牧 地 区 ， 在 不 同 的 
历史 时 期 或 以 农 为 主 或 以 牧 为 主 或 者 农 牧 交错 ， 在 长 期 的 发 展 和 变迁 中 积累 起 来 的 农 牧 业 相 
结合 的 农业 文化 成 分 是 明显 地 不 同 于 农 区 和 牧区 的 ， 其 丰富 的 农 牧 结合 的 传统 和 经 验 对 黄河 
流域 的 农业 发 展 产 生 一 定 影响 。 

秦汉 时 期 农 笋 交错 带 农 业 发 展 很 快 ， 同 时 畜牧 业 也 有 较 大 发 展 。《 史 记 : 货 殖 列传 》 说 : 
“龙门 、 碍 石 北 多 马 、 牛 、 羊 、 施 ( 秸 ) 、 求 、 筋 骨 "。 这 一 地 区 由 于 水 草 丰 美 ， 宜 于 畜牧 ， 
汉王 朝 在 这 里 设置 官 牧 。《 汉 书 . 百 官 公卿 表 》 记 载 ， 汉 景帝 二 年 在 陇 东 、 陕 北 兴 建 牧 苑 36 
所 ， 繁 育 马匹 30 万 匹 。《 史 记 : 货 殖 列传 》 中 说 ， 乌 氏 傈 在 乌 氏 地 方 〈 今 甘肃 平凉 县 西北 ) 
以 畜牧 致富 ， 其 中 牛马 多 至 要 用 山谷 来 计量 。 盛 唐 时 期 ， 农 牧 交错 带 农 业 开发 以 半 农 半 牧 为 
主 ， 官 家 经 营 的 以 养 马 为 中 心 的 畜牧 业 ， 其 规模 远 远 超过 西汉 时 的 牧 苑 (李世奎 和 王石 立 ， 
1988)。 不 仅 马 牛 数量 可 观 ， 而 且 常 与 突厥 互市 ， 结 果 “ 既 杂 胡 种 ， 马 乃 益 壮 ”>， 因 而 获得 杂 
交 优 势 的 优良 马 种 。 汉 唐 时 期 采取 “屯兵 成 边 ” 和 “移民 实 边 ”的 政策 ， 使 这 一 地 区 的 牧 
业 和 农业 均 有 较 快 发 展 ， 而 且 以 发 达 的 农业 支持 强大 的 畜牧 业 。 屯 田 的 丰收 ， 保 证 了 马 、 
牛 、 驼 等 性 畜 对 精 、 粗 饲料 的 需求 。 这 一 地 区 较 早 开始 种 植 饲料 作物 ， 自 汉代 从 西域 引入 的 
曹 蒂 ， 在 这 一 地 区 首先 推广 种 植 ， 并 不 断 扩大 种 植 范围 。 此 外 ， 建 立 人 工 饲 料 基 地 ， 以 解决 
冬季 饲 草 问题 ， 也 是 以 农 养 牧 的 关键 措施 。《 新 唐 书 . 王 毛 阶 传 》 记 载 ， 唐 玄宗 开元 初 年 在 陇 
右 “ 首 薪 千 九 百 项 以 御 冬 "。 畜 牧 业 的 发 展 又 使 牛 耕 得 以 广泛 推广 ， 进一步 促进 了 农业 的 发 
展 。 

农 委 交错 带 的 以 农 养 牧 、 以 牧 促 农 、 农 牧 结合 和 农 牧 两 旺 是 农 、 牧 两 种 农业 文化 交融 的 
结果 ， 是 生态 交错 带 景观 异 质 要 素 自 然 形 成 的 结果 ， 其 本 身孕 含 着 农 牧 因果 相依 的 哲学 道 
理 。 北 方 地 区 广泛 种 植 首 蒂 一 方面 用 作 饲 料 一 方面 用 以 养 田 的 传统 是 受 此 影响 的 。 

3. 脆弱 环境 变迁 的 警示 意义 

农 牧 交错 带 最 重要 的 景观 生态 意义 还 在 于 其 脆弱 环境 变迁 的 警示 意义 。 这 里 不 仅 有 汉 唐 
盛世 农 牧 结合 而 获得 农 牧 两 旺 的 经 验 ， 更 有 唐 中 叶 后 滥 垦 、 放 垦 以 农 挤 牧 ， 造 成 自然 植被 破 
坏 、 加 剧 自然 侵蚀 和 风沙 危害 ， 进 而 导致 农 牧 两 训 的 教训 。 

以 位 于 鄂尔多斯 高 原 东 南边 缘 的 毛乌素 地 区 为 例 ， 秦 汉 时 期 曾 是 “沃野 千里 、 仓 稼 乃 
实 ” 和 “水 草 丰美 ”的 农 牧 并 茂 之 区 。 公 元 413 年 匈奴 郝 连 勃 勃 曾 在 今 靖 边 县 白城 子 修建 统 
万 城 作 为 夏 王 朝 的 首都 ， 当 时 城郊 的 地 理 环境 是 “ 临 广 泽 而 带 清流 "。 其 后 ， 几 经 战争 的 创 
伤 ， 长 城内 外 城堡 不 断 修建 ， 人 口 日 益 增多 ， 垦 殖 面积 不 断 扩大 ， 引 起 植被 的 大 量 破坏 以 及 
流沙 的 大 片 出 现 。19 世纪 清 政府 又 以 “ 借 地 养 民 ”等 名 义 ， 大 量 开 屋 毛乌素 沙 地 及 其 周围 
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地 区 ， 重 农 轻 牧 ， 结 构 单 一 ， 更 加 剧 了 流沙 的 草 延 。 现 今 毛乌素 沙 地 的 南 缘 已 侵入 黄土 高 
原 ， 向 北 又 和 鄂尔多斯 高 原 北 缘 的 库 不 齐 沙漠 相连 接 。 又 如 分 布 于 西 辽 河流 域 的 科尔沁 沙 
地 ， 在 元 、 明 两 代 时 ， 这 里 还 是 “长 草 林 丰 "。19 世纪 中 叶 以 后 ， 清 政府 放 荒 招 明 ， 滥 垦 固 
定 沙 地 ， 引 起 流沙 草 延 ， 流 动 沙 地 由 斑点 状 发 展 成 为 片 状 或 带 状 。1959 年 流沙 面积 已 占 沙 
区 总 面积 10% 左 右 〈 赵 松 乔 ，1988)。 

农 牧 交错 带 的 生态 环境 是 非常 脆弱 的 。 不 合理 的 过 度 利用 ， 不 遵循 自然 规律 的 单一 农业 
生产 ， 植 被 的 夫 量 破坏 和 大 面积 流沙 的 出 现 ， 不 仅 使 当地 环境 严重 恶化 ， 农 牧 业 生产 急剧 十 
降 ， 而 且 黄河 水 患 日趋 严 重 ， 给 黄河 中 下 游 地 区 带 来 严重 威胁 。 而 且 ， 环 境 一 经 破坏 六 流沙 
一 经 形成 ， 再 要 治理 恢复 则 是 难 上 加 难 ， 非 几 倍 、 几 十 倍 甚至 几 百 倍 的 代价 可 以 逆转 。 更 重 
要 的 是 ， 农 牧 交 错 带 的 环境 问题 不 仅仅 是 一 个 交错 带 变迁 的 问题 ， 而 且 是 一 个 影响 相 邻 农 、 
牧区 域 帮 至 整个 黄河 流域 的 大 问题 。 因 此 ， 农 牧 交 错 带 应 以 这 种 警示 为 明 鉴 ， 发 展 环境 保护 
型 的 农 牧 业 。 必 须 严格 限制 跨越 农 牧 交 错 带 北 界 开发 农业 的 行为 ; 对 于 环境 遭 到 严重 破坏 的 
地 区 ， 如 鄂尔多斯 、 科 尔 泥 等 地 区 ， 要 下 决心 退耕 还 牧 还 林 ， 并 实施 持续 高 效 的 综合 环境 整 
治 工程 ;雨量 相对 充足 的 东南 部 地 区 ， 要 坚持 以 保护 性 耕作 为 主 的 农 牧 结合 型 发 展 方向 。 
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Tahaan ike 于 及 其 
景观 生态 意义 (I 工 ) : 温带 一 亚热带 过 渡 带 


候 向 阳 
(中 国 农 业 科 学 院 科 技 管理 局 ， 北 京 ，100081) 


摘要 。 本 文 从 景观 生态 的 角度 ， 讨 论 温 带 一 亚热带 过 渡 带 的 历史 变迁 过 程 及 其 对 我 国 农业 和 
技术 的 发 展 、 转 移 、 交 融 等 方面 的 影响 。 历 史 时 期 温带 一 亚热带 过 渡 带 界限 随 气候 变化 南北 
移动 ， 寄 冷 期 一 般 南 移 1 一 2 个 纬度 ， 温 暖 期 北 移 1 一 2 个 纬度 。 过 洲 带 环境 条 件 复杂 多 样 具 
有 较 强 的 敏感 性 ， 在 我 国 南 北方 农业 异 质 交 融 、 农 业 技术 和 文化 的 异 质 创 新 等 方面 起 了 重要 
的 景观 通道 和 屏障 作用 。 


Abstract Hou, X. (Bureau of Research Management, Chinese Academy of Agricultural Sci- 
_ ences, Beijing, 100081). Historical Changes of Main Agricultural Ecotones of China and Their 
Agricultural Landscape Ecological Importance (II): Temperate-subtropical Ecotone. Historical 
changes of temperate-subtropics ecotone and their effects on development, transfer, and fusion of 
Chinese agriculture and technology was examined in this chapter from a landscape ecological per- 
spective. Historically, location of temperate-subtropics ecotone changed with climate, southward 
1 一 2 degree latitude in cold periods and northward 1 一 2 degree latitude in warm periods. With a 
diverse and sensitive environment, the ecotone played an important role as both a conduit and bar- 
rier in the development and exchange of the heterogeneous south and north China agriculture and 


technology. 
“* 引言 


在 我 国 东部 季风 环境 区 ， 和 气候 、 植 被 、 土 壤 、 自 然 面 狐 和 农业 状况 均 呈 近 纬 向 带 状 分 
布 。 学 者 们 从 不 同 的 学 科 或 认识 角度 出 发 ， 在 地 带 性 划分 上 对 气候 植被 土壤 等 要 素 的 考虑 尽 
管 各 有 侧重 (HAMAR MRBEAS, 1965; RASS, 1963; RHA, 1965; EES, 
1993)， 但 多 以 温带 (Rint) 和 亚热带 界线 作为 我 国 南方 与 北方 自然 分 界 。 关 于 这 个 分 界 
的 地 位 和 意义 以 及 通常 的 北 亚 热带 的 归属 问题 ， 有 关 学 者 从 不 同 研 究 角度 也 提出 不 同 的 证 据 
MSE ( 方 精 云 ，1991; 应 俊生 等 ，1990; 周 光 裕 ，1981)。 现 代 景 观 生 态 学 以 在 较 大 的 等 
级 斥 度 上 整体 地 考察 景观 生态 系统 为 特征 (4ST, 1991; Farina，1998)， 从 而 为 系统 综 
合 地 考察 和 认识 不 同 生 态 地 理 带 的 功能 、 特 征 及 运动 规律 提供 了 新 的 视角 。 从 这 个 意义 上 
讲 ， 气 候 植被 土壤 的 实际 重大 界限 是 带 而 不 是 线 ， 带 的 意义 更 重 于 线 ， 因 此 认识 秦岭 一 淮河 
一 线 及 其 以 南 的 北 亚热带 地 区 的 南北 自然 过 渡 意 义 以 及 将 北 亚热带 作为 温带 一 亚热带 的 过 滤 
带 ， 更 有 助 于 揭示 南北 生态 地 理 过 渡 带 的 自然 生态 及 农业 的 发 展 变化 规律 。 

温带 一 亚热带 过 渡 带 在 空间 尺度 上 属于 大 尺度 生态 过 渡 带 ( 李 克 煌 等 ，1996)。 这 个 大 
矿 度 过 渡 带 表现 明显 的 景观 界面 过 渡 性 、 边 缘 效应 等 特征 ， 在 历史 时 间 尺 度 上 过 渡 带 的 气候 
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和 自然 生物 地 理 以 及 农业 格局 发 生 明显 变迁 ， 本 文 的 宗旨 就 是 从 景观 生态 的 角度 探讨 温带 一 
亚热带 过 渡 带 的 变迁 以 及 过 渡 带 的 边缘 、 通 道 、 源 汇 等 效应 对 我 国 南北 方 农业 和 技术 的 发 
展 、 转 移 、 交 融 等 的 影响 。 


二 、 温 带 一 亚热带 过 渡 带 的 变迁 


1. 历史 气候 和 自然 生物 地 理 变 迁 

不 同 的 历史 时 期 我 国 气候 有 着 明显 的 波动 变化 ， 温 带 一 亚热带 过 渡 带 也 相应 地 南北 摆 
动 。 与 现代 气候 相 比 ， 除 仰韶 温暖 期 温暖 和 湿润 的 多 而 且 北 移 幅 度 较 大 外 ， 历 史 时 期 的 寒冷 
期 亚热带 北 界 一 般 南 移 T~2 个 纬度 ， 温 暖 期 北 移 1~2 个 纬度 (BREF, 1988; KRS, 


1993) ， 见 表 1。 
Rl 中 国 历史 时 期 温带 一 亚热带 过 渡 带 北 界 变迁 (“KRSCK, 1993) 


气候 时 期 名 称 冬季 温度 距 平 过 渡 带 北 界 推移 
Name of owe ps aig Departure from average Shift of northern 
period uration ee pms of winter temperature boundary of ecotone 
(00 i Be 9 6000 B. C. £904 IC 北 移 2 一 3 个 
Yangshao warm ~1000 B. C. K+ 3T~+5T 甚至 4 个 纬度 
period 
周 初 寒冷 期 
Early western Zhou 人 约 南 移 1 个 纬度 
cold period 
春秋 温暖 期 
warm period 
pacing Bee 二 
Late Han to Sout A. 
and’ North ‘Dynasty ~500 A. D. 南 移 1 个 纬度 
cold period 
f meee 580 A. D 
ui and Tang Sati Bf 
Byadity warm 950 A. D. RA 大 于 局 TO 约 北 移 1 个 纬度 
period 
宋代 寒冷 期 
cold period 
Dee ke. 1200 A. D. 
ate Song to early 
Yuan Dynasty ~1300 A. D. BACB 1 TH 
warm period 
明 清 小 a 
Ming and Qing 1300 A. D. a 
Dynasty hie ~1900 A. D. -1T ~2T 南 移 1 一 2 个 纬度 
period 


在 温暖 期 亚热带 植物 如 柑橘 、 人 竹子 、 梅 树 的 种 植 界 限 和 生长 适宜 区 北 移 ， 在 寒冷 期 相应 
南 移 ; 亚热带 动物 如 亚洲 象 、 犀 牛 、 竹 鼠 、 狂 等 的 分 布 界 限 都 发 生 很 大 变化 (BREF, 
1988) 。 农 业 上 ， 作 物 生 长 季 长 度 和 农事 季节 随 气 候 的 寒 暖 变化 而 发 生 比 现代 时 期 减少 或 增 
加 10 一 30 天 左右 的 变化 。 如 ， 在 隋唐 温暖 期 ， 生 长 季 比 现在 长 10 天 以 上 ， 黄 河流 域 有 梅 树 
分 布 ， 长 江 中 下 游 地 区 柑橘 基本 无 冻害 ， 双 季 稻 栽培 虽然 技术 低下 却 能 大 面积 成 熟 ; 在 明 清 
小 冰期 时 ， 作 物 生 长 季 缩 短 10 天 左右 ， 长 江 中 下 游 以 南 柑 橘 有 遭 毁灭 性 冻害 的 现象 ， 长 江 
下 游 双 季 稻 种 植 不 能 成 熟 (BREA BA, 1980). 
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ba AIA toh, APRS AAR. AR 
乏 过 渡 带 南 界 的 分 析 资 料 ， 所 以 仅 以 北 界 的 摆 幅 考察 过 渡 带 的 时 空 变 化 速率 。 以 历史 时 期 生 
长 季 日 数 与 现代 生长 季 平 均 长 度 的 差异 计算 生长 季 日 数 距 平 值 ， 以 历史 时 期 冬季 温度 与 现代 
平均 冬季 温度 的 差异 计算 冬季 温度 距 平 值 ， 再 根据 我 国 东 部 地 区 现代 生长 季 日 数 和 冬季 温度 
的 等 值 数据 推算 历史 时 期 过 渡 带 界限 的 平均 波动 速率 为 0.4429km/ 年 (图 1)。 
1.20 
1.00 
0.80 
0.60 
0.40 


0.20 


0.00 
4000 3000 2000 1000 B4(#) 


图 1 历史 时 期 温带 一 亚热带 过 渡 带 景观 界限 波动 速率 

温带 一 亚热带 过 渡 带 在 黄河 流域 农业 文化 和 长 江 流域 农业 文化 的 长 期 交互 影响 下 具有 做 
和 久 的 农业 开发 历史 。 早 在 仰韶 文化 时 期 ， 江 汉 平 原 的 京山 、 枝 江 一 带 即 京山 屈 家 岭 文 化 地 区 
已 开拓 水 田 普 遍 种 植 水 稻 〈 天 津 师范 学 院 历史 系 ，1979)。 黄 河流 域 发 现 多 处 五 六 千年 前 的 
稻 的 遗存 ， 近 年 在 河南 舞阳 贾 湖 遗址 中 发 现 有 距 今 8000 年 的 称 谷 印痕 ， 与 五 六 千年 前 黄河 
流域 较 现在 气候 温暖 湿润 ， 且 多 沼泽 湖泊 ， 宜 于 种 稻 ， 稻 作 向 黄河 流域 传播 相 吻 合 ( 游 修 
龄 ，1999)。 在 寒冷 干旱 期 ， 平 均 气 温 每 降低 1C ， 北 方 草原 即 向 南 推移 数 百 公 里 ， 相 应 地 
旱 作 农业 也 向 南 推移 。 但 与 北方 农 牧 交 错 带 的 大 幅 波动 不 同 ， 虽 然 随 着 时 代 的 推移 ， 两 种 农 
业 文 化 的 交织 影响 呈 不 断 增强 趋势 ， 但 水 田 稻 作 农业 与 旱 作 栗 乘 UR RARAMER) 农业 
随 历史 气候 变化 波动 的 幅度 小 得 多 。 桶 向 南方 发 展 ， 遇 到 稳 的 阻力 ， 只 能 在 山区 旱地 种 植 ; 
稻 向 北方 发 展 ， 受 到 降雨 量 和 降雨 年 分 配 格局 的 制约 。 随 着 人 口 的 增长 和 两 种 农业 的 进一步 
交互 影响 ， 在 温带 一 亚热带 过 渡 带 形成 稻 麦 两 熟 制 。 关 于 温带 一 亚热带 过 渡 带 年 降雨 分 配 格 
局 的 问题 ， 有 学 者 根据 甲骨 文 资料 分 析 ， 认 为 夏 商 时 代 尽 管 气候 温暖 湿润 ， 但 安阳 一 带 冬 春 
干旱 ， 夏 季 多 雨 ， 年 降水 分 配 仍 是 典型 的 夏 雨 型 ( 董 作 宾 ，1946)， 当 时 的 夏 十 型 和 春雨 伏 
旱 型 界限 仍 基 本 维持 在 现今 的 淮河 一 线 。 结 合 历代 旱 涝 灾 害 资料 分 析 ， 温 暖 期 和 寒冷 期 这 种 
夏 十 型 格局 变迁 不 大 。 考 虑 到 历史 上 黄河 、 长 江 两 大 流域 水 稳 分 布 长 期 存在 差异 的 事实 ， 一 
定 程度 上 与 秦岭 一 淮河 一 线 南北 降水 年 分 配 格局 有 关 ， 也 说 明了 农业 景观 对 气候 变化 响应 的 
迟缓 性 。 

2. 农业 发 展 的 历史 过 程 

温带 一 亚热带 过 渡 带 农业 开发 历史 悠久 ， 但 由 于 地 理 环 境 和 社会 历史 条 件 的 不 同 ， 不 同 
区 域 的 发 展 较 不 平衡 。 旧 石器 和 新 石器 时 代 文 化 遗址 考古 发 现 证 明 ， 江 汉 流 域 一 带 是 中 华 民 
族 文化 发 祥 地 之 一 。 湖 北 省 京山 届 家 岭 文 化 部 落 遗 址 中 出 土 的 稻谷 、 稳 壳 说 明 ， 江 汉 平 原 的 
各 山 、 枝 江 一 带 在 仰韶 文化 时 期 已 开拓 水 田 普遍 种 植 水 稻 (天津 师范 学 院 历 史 系 ，1979) 。 
西周 时 楚 人 在 汉 水 及 长 江 中 游 沿岸 定居 ， 到 战国 时 发 展 为 楚 人 的 政治 、 经 济 和 文化 中 心 。 淮 
河流 域 曾 是 夏 商 两 朝 的 活动 地 域 ， 春 秋 中 期 吴 楚 在 江淮 地 区 长 期 争霸 对 淮河 中 下 游 地 区 的 发 
展 起 到 促进 作用 。 汉 初 江淮 以 南 仍 是 尚未 充分 开发 的 稻 作 区 ， 司 马 迁 在 《史记 : 货 殖 列传 》 
中 记载 “ 楚 越 之 地 ， 地 广 人 稀 ， 饭 稻 凌 鱼 ， 或 火 耕 或 水 大 "。 秦 巴山 地 除 汉 中 盆地 开发 历史 
悠久 且 水 利 自古 较 发 达 外 ， 其 余地 区 直到 明 清 才 得 到 真正 开发 。 


波动 速率 (ka) 
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秦汉 以 来 ， 以 黄河 流域 三 河 地 区 为 中 心 的 农业 生产 逐步 扩展 到 黄河 下 游 和 淮河 流域 ， 淮 
河流 域 的 农业 发 展 进 入 易 盛 时 期 。 西 汉 初 年 从 黄 淮 平原 汪 运 至 关中 的 渚 粮 每 年 不 过 数 十 万 
石 ， 而 到 西汉 中 期 ， 一 般 每 年 浅 运 400 万 石 。 这 一 时 期 淮河 流域 北部 的 人 口 密度 在 全 国 也 是 
较 高 的 〈 葛 剑 雄 ，1986)。 浅 粮 的 增加 和 人 口 的 密集 反映 了 这 一 地 区 农业 的 发 展 。 两 汉 时 期 
堵 黄 治 准 ， 修 滩 芍 陂 ， 并 推广 牛 耕 技术 ， 淮 北 淮南 的 农业 都 有 所 发 展 。 由 于 淮河 流域 地 势 插 
下 ， 梅 雨 集 中， 黄河 多 次 南 泛 夺 淮 和 人 海 ， 旱 涝 灾害 严重 ， 加 之 历代 战乱 纷争 ， 自 汉 至 唐 农 业 
生产 虽 有 发 展 ， 但 始终 没有 赶 上 长 江 下游 和 黄河 中 游 的 农业 区 ， 唐 宋 以 后 更 处 于 缓慢 发 展 的 
状态 。 自 金 代 以 来 ， 黄 河 长 期 泛 准 ， 打 乱 了 淮河 流域 原 有 的 河 湖水 系 的 格局 ， 河 道 淤 积 ， 湖 
泽 陂 塘 淤 塞 ， 再 加 近代 淮河 中 上 游 的 山区 和 丘陵 的 森林 破坏 ， 加 剧 了 水 土 流 失 ， 使 淮河 流域 
的 生态 环境 更 加 恶化 ， 长 期 以 来 成 为 洪涝 、 干 旱 、 盐 碱 、 分 化 等 多 种 灾害 频繁 发 生 的 地 区 。 

秦汉 时 期 江汉 平原 及 长 江 下游 地 区 与 黄河 流域 不 能 比 及 ， 在 隋 、 唐 、 宋 时 期 则 有 了 较 大 
发 展 。 大 运河 的 开凿 ， 北 方 人 口 的 大 量 迁 入 ， 先 进 农 业 生产 技术 的 传播 ， 使 其 成 为 全 国 经 济 
最 发 达 的 地 区 之 一 ， 唐 中 叶 以 后 全 国 经 济 中 心 由 北方 向 南方 转移 ， 形 成 了 新 的 全 国 农业 及 社 
会 经 济 地 理 格局 。 至 宋 元 时 期 ， 人 口 迅速 增 长 ， 江 汉 平 原 及 长 江 下 游 地 区 耕地 日 感 不 足 ， 促 
使 南方 稻 麦 两 熟 制 的 形成 和 发 展 以 及 双 季 稳 的 发 展 ， 以 提高 复种 指数 增加 粮食 产量 。 长 江 下 
游 一 直 是 元 、 明 、 清 三 个 王朝 的 潮 运 粮食 基地 。 

西部 秦 巴 山区 在 地 质 历 史 时 期 是 旷 古 老林 ， 进 入 人 类 历史 时 期 以 来 ， 由 于 人 口 增加 ， 农 
垦 地 区 扩大 ， 森 林 面 积 不 断 缩 小 ， 森 林 向 秦 巴 山区 内 部 退缩 。 由 于 秦汉 唐 宋 历代 建 都 扩 城 主 
要 取材 于 秦岭 北 坡 ， 秦 岭 北 坡 森林 较 早 受到 破坏 。 秦 汉 以 来 ， 陕 南 为 农业 开发 区 ， 但 范围 仅 
限于 汉中 盆地 。 大 面积 垦荒 和 森林 破坏 ， 始 于 明 末 清 初 ， 开 发 大 体 是 从 东 向 西 ， 从 河川 原 地 
到 丘陵 低 山 ， 直 到 高 寒山 地 。 明 中 叶 流 入 郧 阳 山 区 的 人 口 达 200 多 万 ， 刀 耕 火 种 ， 毁 林 开 
荒 。 清 中 叶 大 量 流民 再 次 进入 秦 巴 山地 ， 山 区 开发 面积 进一步 扩大 。 汉 中 盆地 四 周 皆 山 县 ， 
明 清 时 始 修 水 利 ， 加 之 擅长 种 水 田 的 流民 迁 入 ,灌溉 稻田 有 一 定 发 展 ， 但 山区 总 体 上 以 种 植 
玉米 、 栗 等 杂粮 为 主 。 


三 、 温 带 一 亚热带 过 渡 带 变迁 的 生态 意义 


温带 一 亚热带 过 渡 带 在 历史 变迁 过 程 中 产生 了 南北 交融 的 生物 、 物 质 、 技 术 等 的 生态 

流 ， 这 种 生态 流 既 影响 过 渡 带 自身 的 景观 格局 ， 又 影响 相 邻 气候 地 理 带 的 景观 动态 。 以 旱 作 

为 主 的 北方 农业 技术 和 文化 以 及 以 称 作 为 主 的 水 田 农 业 技术 和 文化 分 别 通过 过 渡 带 向 南方 

(或 北方 ) 转移 和 扩散 ， 两 种 技术 和 文化 在 向 过 渡 带 的 转移 和 扩散 中 发 生 交融 从 而 形成 异 质 

创新 ， 异 质 创新 的 技术 又 向 相 邻 南北 气候 地 理 带 转移 和 扩散 ， 从 而 起 到 源 的 作用 (Forman 

和 Moore，1992)。 源 的 作用 大 小 由 过 渡 带 对 生态 流 的 可 通 透 性 (Perm，permeability) 以 及 

过 渡 带 的 异 质 创 新 性 CHE, heterogeneity formation) 决定 ， 而 可 通 透 性 又 由 过 渡 带 的 地 形 地 

貌 、 河 陆 交 通 、 农 业 生 产 条 件 等 因素 决定 ， 异 质 创 新 性 又 与 可 通 透 性 具 一 定 的 函数 关系 
(Wiens, 1992) (如 式 1， 式 2)。 

Perm = #(S,C,H,T,A) (1) 

Hf = ¢( Perm) (2) 

这 里 ，S 主要 指 过 渡 带宽 度 ，C RR ate ir Ie aE ee ai WE, OH 指 过 渡 带 与 相 邻 带 

的 海拔 高 差 ，T 指 河 陆 交 通 条 件 ，4 是 适宜 农业 生产 开发 的 条 件 。 横 观 温 带 一 亚热带 过 湾 
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带 ， 由 东 到 西 表现 了 明显 的 五 ，T 和 A 的 差异 梯度 ， 可 通 透 性 也 表现 了 由 大 到 小 的 梯度 变 
化 。 一 定 的 可 通 透 性 是 异 质 形成 的 条 件 ， 可 通 透 性 过 大 或 过 小 都 会 影响 异 质 性 的 形成 。 由 于 
过 渡 带 东西 部 地 形 地 貌 、 河 陆 交 通 、 农 业 生 产 条 件 等 的 差异 ， 在 我 国 南 北方 农业 异 质 交 融 、 
农业 技术 和 文化 的 异 质 创新 等 方面 起 到 了 不 同 的 通道 和 阻隔 作用 ， 在 东部 平原 低 山 地 区 以 通 
道 作用 为 主 ， 在 西部 山地 则 以 屏障 阻 隅 作用 为 主 〈 图 2)。 
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图 2 温带 一 亚热带 过 渡 带 的 生态 流 可 通 透 性 和 异 质 创新 性 

1. 温带 一 亚热带 过 渡 带 的 异 质 敏 感性 

1.1 农业 景观 过 渡 性 

温带 一 亚热带 过 渡 带 地 处 暖 温带 向 亚热带 的 过 渡 地 区 ， 热 量 条 件 较 优 ， 就 现代 气候 看 ， 
年 均 温 13.5~16.0C, >10C 积温 4500~5000C , AHH 200~250 天 ,，7 月 均 温 2CA 
右 ，1 月 均 温 0 一 4 ， 少 数 地 区 可 低 于 -IC ， 农 作物 已 无 不 能 生长 的 “ 死 冬 ”。 农 作物 以 水 
稻 、 小 麦 、 棉 花 为 主 ， 其 次 为 油菜 、 玉 米 、 花 生 、 芝 麻 `、 ER, CRS, PRE LUA 
两 熟 为 主 ， 偏 南部 地 区 可 种 双 季 稻 ， 但 农时 偏 紧 ， 并 需 采 用 早熟 品种 。 亚 热带 经 济 林 果 木 较 
丰富 ， 如 巴山 和 商洛 南部 山地 丘陵 ， 漆 树 、 油 桐 、 油 茶 、 桑 、 柑 橘 、 茶 等 生长 良好 ， 是 温带 
A Are ZCI Ab. FERIA. ARID. AVS RK, HK. BR. RH, ETS 
BRMRKA— ERRNO. HARI ARE, ， 表 现 了 明显 的 农业 景观 过 渡 
性 。 

1.2 寒 暖 变迁 敏感 性 

过 湾 带 的 农业 受气 候 变化 的 影响 而 南北 波动 。 气 候 转 暖 ， 柑 橘 、 艺 麻 等 喜 热 植物 的 种 杆 
LB; 气候 转 冷 ， 喜 热 植物 种 植 南 移 ， 遇 气候 急剧 转 冷 ， 喜 热 果 木 遭 毁灭 性 冻害 。 温 带 一 亚 
热带 过 渡 带 ， 特 别 是 北部 地 区 处 于 双 季 稳 种 植 的 北 缘 ， 虽 然 能 种 双 季 稻 ， 但 产量 很 不 稳定 ， 
气候 寒 暖 变化 对 双 季 稻 的 种 植 有 很 明显 的 影响 ， 遇 寒冷 时 期 则 不 得 不 停止 种 植 ( 肖 笠 宁 ， 
1991)。 历 史上 长 江 下游 双 季 稻 种 植 与 气候 寒 暖 大 体 呼 应 ， 期 间 经 历 了 唐 、 明 、 清 〈18 世 
纪 ) 三 个 盛 期 和 宋 、 元 、 清 (17 世纪 后 期 )，18 世纪 后 期 至 19 世纪 三 个 吉 落 时 期 。 唐 代 扬 
州 地 区 可 种 植 双 季 稻 ， 而 且 燃 生 稻 也 能 正常 成 熟 。 宋 元 时 代 长 江 下 游 “ 稻 再 熟 ” 的 记载 很 
少 ， 和 这 一 时 期 气候 转 冷 ， 生 长 季 缩 短 相 关 。 明 代 ， 至 迟 17 世纪 初 以 前 ， 长 江 下游 大 面积 
种 植 双 季 稻 ， 北 界 达 到 泰州 、 扬 州 、 六 合 一 线 ， 并 持续 到 17 HO, MAR. AERA 
种 的 选 育 和 应 用 ， 后 季 稻 的 育秧 技术 ， 双 季 稻 的 大 田 栽 培 技术 都 有 较 大 发 展 。 至 明 清 交替 时 
期 气候 转 人 小 冰期 最 寒冷 时 期 ， 长 江 下 游 双 季 稻 才 每 况 愈 下 。 到 18 世纪 前 期 ， 在 康 中 亲自 
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倡导 下 ， 通 过 更 先进 的 栽培 技术 ， 加 上 当时 正 值 温暖 的 气候 ， 双 季 稻 种 植 有 很 大 发 展 。 但 之 
后 不 久 ， 因 和 气候 再 度 转 冷 ， 双 季 稻 种 植 又 几乎 中 止 ， 苏 北 的 双 季 稻 完 全 绝迹 。 清 农业 官吏 在 
江苏 多 次 试 种 双 季 稻 ， 但 均 未 成 功 。 和 气候 变迁 对 过 渡 带 种 植 双 季 稻 的 影响 促进 了 双 季 稻 种 植 
技术 的 发 展 ， 从 品种 选 育 、 育 秧 技术 到 大 田 栽 培 等 都 有 了 很 大 进步 。 稻 麦 两 熟 制 在 宋 元 时 代 
在 长 江 流域 形成 并 在 江淮 地 区 发 展 。 但 这 种 稻 麦 两 熟 制 在 明 清 “ 小 冰期 ”时 也 曾 受 到 不 少 损 
Ki. 

1.3 FFRFRAL 

Re—LAGUR PER RIAN. CEBARERIAKSGRAEWBA 
局 。 夏 季 ， 尤 其 是 6~8 月 份 ， 南 北 气 流 在 其 上 空 长 时 间 对 岩 ， 常 常 形成 连续 降雨 -中 部 和 
东部 有 时 受 台 风 影 响 形成 特大 暴雨 。 由 于 流域 降雨 量 不 均 ， 且 又 集中 在 7 一 8 月 ， 又 极 易 形 
成 旱灾 ， 使 得 本 区 旱 洲 灾害 交替 发 生 。 

秦 巴 地 区 由 于 降雨 不 均 和 地 犁 地 质 条 件 的 制约 ， 不 仅 水 旱灾 害 时 常 发 生 ， 而 且 在 连阴雨 
和 暴雨 之 后 ， 常 有 不 同 规模 的 泥石流 滑坡 发 生 。 明 清 以 来 秦 巴 山地 大 面积 垦荒 和 砍伐 森林 ， 
引起 大 面积 水 土 流失 ， 一 遇 暴 雨 ， 则 泥 沙 俱 下 ， 淤 塞 河渠 ， 冲 毁 农 田 。 清 朝 后 期 各 地 方志 中 
诸如 “十 时 不 时 ”“ 连 年 旱 荒 ” 之 类 的 记载 明显 增多 。 

东部 江淮 地 区 旱 涟 灾害 频 繁 ， 又 加 历史 上 黄河 多 次 泛滥 夺 淮 ， 旱 洲 盐 碱 交 织 。 竺 可 桢 先 
生 曾 根据 大 量 史料 ， 整 理 出 上 自 成 汤 ， 下 至 清末 的 各 朝代 、 各 地 区 的 水 旱灾 害 年 数 ， 认 为 本 
区 是 我 国 旱 涛 灾害 发 生 最 多 的 地 区 之 一 (AAP, 1979). 

2. 温带 一 亚热带 过 渡 带 的 通道 渗透 作用 

2.1 南北 方 农业 长 期 渗透 中 的 边缘 效应 

温带 一 亚热带 过 渡 带 作为 南北 方 过 渡 地 带 ， 在 以 旱地 作物 栗 乘 为 代表 的 北方 农业 和 以 水 
田 作物 为 代表 的 南方 农业 长 期 渗透 交融 中 具有 一 定 的 边缘 效应 。 

在 距 今 五 千年 前 ， 北 方 和 南方 还 处 于 各 自发 展 粟 乘 或 水 稻 的 阶段 ， 南 北 两 大 地 区 的 农业 
文化 尚未 充分 交流 。 但 从 仰韶 文化 晚期 开始 到 龙山 文化 时 期 ， 水 稻 的 种 植 已 推广 到 黄河 南岸 
地 区 。 在 以 渐进 扩散 交流 为 主 的 原始 农业 时 期 ， 温 带 一 亚热带 过 渡 带 对 稻 作 北 移 或 粟 作 南 移 
都 有 边缘 过 渡 作 用 。 

西周 以 后 北方 政治 影响 开始 达到 长 江 中 游 和 下 游 地 区 ， 北 方 农 业 技 术 也 渗透 到 南方 地 
区 。 到 春秋 战国 时 期 ， 楚 、 吴 、 越 立国 于 南方 ， 农 业 生 产 有 了 一 定 的 发 展 。 南 方 农业 受 北方 
农业 技术 的 影响 而 发 展 ， 是 以 淮河 流域 的 发 展 为 先导 的 。 战 国 时 期 淮河 流域 开始 普及 铁器 和 
牛 耕 。 铁 器 和 牛 耕 的 使 用 带动 了 淮河 流域 水 利 事 业 的 发 展 ， 土 地 开发 加 速 ， 稻 、 麦 种 植 增 
加 ， 农 业 技 术 也 开始 转向 精细 耕作 。 但 一 直到 汉代 ， 南 方 虽然 逐步 开发 ， 可 是 仍然 地 广大 
稀 ， 农 业 落 后 ， 农 业 仍 以 水 耕 火 示 式 的 稻 作 为 主 。 因 此 ， 南 北方 农业 的 相互 渗透 是 经 历 了 数 
千年 的 漫长 历史 的 。 

2.2 南北 方 农业 及 经 济 重心 转移 中 的 作用 

我 国 主 要 农业 地 区 由 北向 南 转移 始 于 东汉 至 南北 朝 时 期 。 连 年 战争 使 北方 人 日 锐 减 、 士 
地 荒芜 、 水 利 失修 、 黄 患 频 发 ， 北 方 农业 区 呈 萎 缩 过 程 ， 而 江淮 流域 农业 区 迅速 成 长 ， 南 迁 
人 唱 增 加 ， 水 利 建设 发 展 ， 南 方 水 稻 区 也 有 了 “ 烤 田 ” 技 术 。 隋 唐 至 唐 中 叶 ， 以 黄河 中 下 游 
为 主 的 北方 农业 复苏 发 展 ， 同 时 江淮 流域 农业 也 有 了 极 大 进步 ， 在 耕作 技术 上 ， 随 着 水 利 建 
设 和 农具 的 进步 ， 建 立 起 与 耕 、 码 、 糖 、 铀 旱 作 农业 技术 相 异 趣 的 耕 、 丰 、 耘 、 硝 的 水 田 农 
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业 耕 作 技术 。 在 耕作 制度 上 ， 麦 子 开 始 由 旱地 进入 水 田 。 BH. BWM RAT EN 
形 。 这 些 为 唐 中 叶 以 后 我 国 农业 及 经 济 重心 由 北向 南 转移 作 了 技术 上 的 准备 。 江 淮 流域 也 是 
北 人 南 迁 的 主要 纳 接 集散 地 。 我 国 农业 经 济 重心 由 北方 向 南方 转移 ， 有 战乱 的 原因 ， 有 南方 
农业 自然 条 件 较 北 方 优越 和 唐 中 叶 前 北方 旱地 农业 技术 已 经 发 展 到 当时 生产 条 件 的 顶峰 很 难 
发 挥 更 大 潜力 的 原因 ， 但 处 于 过 渡 地 带 的 江淮 流域 客观 上 起 了 技术 准备 和 南 迁 人 口 转 承 接纳 
的 过 渡 作用 。 

2.3 洪涝 灾害 治理 经 验 及 意义 

温带 一 亚热带 过 渡 带 处 于 早 涝 灾害 敏感 地 带 ， 江 淮 流 域 平 原 地 区 地 势 低下 ， 涝 渍 盐 碱 严 
重 。 尤 其 是 准 河流 域 ， 历 史上 黄河 多 次 决 溢 南 泛 ， 造 成 河道 淤积 ， 陂 塘 洪 塞 ， 明 清 以 来 人 为 
明 殖 加 剧 了 水 土 流 失 ， 生 态 环境 趋 于 恶化 ， 长 期 以 来 成 为 洪涝 、 干 旱 、 盐 碱 、 风 沙 等 多 种 灾 
害 频 繁 发 生 的 地 区 。 元 明 清 时 期 淮河 流域 农业 及 经 济 衰退 主要 受 洪涝 灾害 的 制约 。 江 淮 流 域 
劳动 人 民 不 断 地 与 洪涝 灾害 作 斗 争 ， 积 累 了 丰富 的 治理 洪涝 灾害 的 经 验 。 江 淮 流域 在 两 汉 时 
期 大 量 修建 陂 塘 蓄 水 工程 ， 并 且 渠 玻 相 连 ， 既 可 保证 雨季 玻 不 溢 决 ， 又 能 提高 发 挥 灌溉 效 
益 ， 对 当地 农业 发 展 起 了 重要 的 作用 。 唐 宋 以 后 ， 由 于 黄河 南 泛 和 人 为 植被 破坏 ， 不 少 陂 塘 
消失 和 洪 塞 ， 使 得 区 域 抗 涝 防 旱 能 力 减 弱 。 这 是 淮河 流域 治理 的 很 重要 的 正 反 两 方面 的 经 验 © 
之 一 。 淮 河流 域 改 造 盐 碱 采取 沟 池 排灌 、 放 淤 、 灌 淤 、 种 稻 洗 盐 等 多 种 方法 ， 这 些 方法 不 仅 
对 当地 治理 盐 碱 有 效 而 且 对 其 他 类 似 地 区 的 洪涝 灾害 治理 产生 重要 影响 。 

3. 秦 巴 山地 的 屏障 阻隔 作用 

秦 巴 山地 山体 高 大 连绵 ， 垂 直 分 异 显 著 ， 山 地 和 丘 陵 约 占 90% 以 上 ， 贫 地 及 河谷 、 平 
坝 不 到 10% ， 地 形 崎 赋 ， 高 差 悬 殊 。 在 地 质 历史 时 期 是 旷 古 老林 ， 进 入 人 类 历史 时 期 以 来 ， 
由 于 人 口 增加 ,农垦 地 区 扩大 ， 森 林 面 积 不 断 缩小 ， 森 林 向 秦 巴 山区 内 部 退缩 。 由 于 秦汉 唐 
宋 历代 建 都 扩 城主 要 取材 于 秦岭 北 坡 ， 秦 岭 北 坡 森 林 较 早 受 到 破坏 。 秦 汉 以 来 ， 陕 南 为 农业 
开发 区 ， 但 范围 仅 限 于 汉中 盆地 。 大 面积 垦荒 和 森林 破坏 ， 始 于 明 末 清 初 ， 开 发 大 体 是 从 东 
向 西 ， 从 河川 原 地 到 丘陵 低 山 ， 直 到 高 寒山 地 。 由 于 山高 、 谷 深 、 坡 陡 、 交 通 不 便 ， 且 大 巴 
山区 有 较 大 面积 的 石灰 岩 分 布 ， 土 地 资源 条 件 差 ， 直 到 18 世纪 初 ， 广 大 山区 人 烟 稀少 ， 只 
有 汉 水 及 其 支流 谷地 ， 如 汉中 、 安 康 、 郧 县 及 商 丹 等 盆地 的 人 口 较为 密集 。 因 此 ， 与 东部 的 
江淮 流域 相 比 ， 历 史上 南北 方 农业 交 融 的 作用 相对 较 小 ， 实 际 上 更 多 的 作用 是 南北 农业 的 屏 
障 阻 隔 作用 。 秦 巴山 区 农业 经 营 粗放 ， 水 利 兴修 有 限 ， 农 业 以 旱 作物 为 主 ， 水 田 不 到 1710， 
山区 农民 采用 较 多 的 耕种 方法 是 广 种 薄 收 和 烧 山 毁 林 的 方法 ， 历 史上 农业 技术 提高 较 少 。18 
世纪 以 后 ， 流 民 大 量 徒 和 人， 山区 进一步 得 到 开发 ， 但 人 口 的 迅速 增加 ， 垦 殖 过 度 ， 使 山区 生 
态 环境 急剧 恶化 ， 制 约 了 秦 巴 地 区 的 农业 发 展 ， 成 为 全 国 贫困 区 之 一 。 只 有 秦 巴 山区 东部 的 
南 训 盆 地 地 势 低 平 ， 客 观 上 起 到 了 沟通 华北 平原 和 江汉 平原 的 通道 作用 。 
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全 球 变化 研究 中 的 生物 较 
模型 (II): 呼吸 与 分 解 


FM BAK HH 
(伯克利 加 里 福 尼 亚 大 学 ， 环 境 科 学 、 政 策 与 管理 系 ) 


摘要 生态 系统 中 植物 和 土壤 微生物 的 呼吸 速率 受 许 多 环境 因子 影响 ， 但 通常 表示 为 温度 的 
HH, FAH Qijo 模 型 是 一 个 关于 温度 的 指数 函数 模型 ; Arrhenius 方程 则 是 用 以 描述 温度 
与 化 学 反应 速率 常数 关系 的 经 典 模型 。 这 些 模型 都 可 以 进一步 修正 。 除 温度 外 ， 湿 度 是 影响 
呼吸 作用 的 一 个 重要 因子 。 本 文 比较 并 研究 了 这 几 种 模型 ， 采 几 老 函数 模型 对 美国 北 加 州 内 
华 达 山 (Sierra Nevada) 黄 松 林 (Pinus ponderosa) 的 树干 呼吸 、 土 壤 呼 吸 及 温 湿 度 的 关系 
进行 模拟 ; 发 现 温 度 和 土壤 水 分 是 影响 呼吸 的 重要 因子 ， 且 两 者 的 作用 是 相互 独立 的 。 


Abstract Qi, Y., J. Tang and M. Xu, (Department of Environmental Science, Policy and 
Management, 207 Giannini Hall, #3310, University of California, Berkeley, CA 94720 一 3310, 
USA). Biospheric Models in Global Change Research (II): Respiration and Decomposition. 
Models are used to simulate respiration, which is the function of temperature and other environ- 
mental factors. The typical respiration models are Qio model, an exponential model relative to 
temperature, and Arrhenius model, which describes the relationship between temperature and 
chemical reaction rate coefficient. These models can be further modified. In addition to tempera- 
ture, moisture is another important factor affecting respiration. This paper compares these models 
and selects power function to simulate stem respiration, soil respiration and their relation with 
temperature and moisture for Pinus ponderosa in Sierra Nevada in northern California. We find 
the temperature and moisture are critical factors affecting respiration and their effects are indepen- 


dent. 
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在 生物 圈 和 生态 系统 模型 中 ， 人 们 通常 注重 对 以 光合 作用 为 核心 的 初级 生产 力 进行 模拟 
(AFF HE AI Hall, 1995; Tian 等 ，1998)。 与 光合 作用 相 比 ， 生 态 系统 中 呼吸 和 分 解 的 测量 
和 模拟 较为 困难 。 以 森林 生态 系统 为 例 ， 光 合作 用 主要 发 生 在 叶片 之 中 。 因 此 ， 只 要 对 叶片 
的 光合 作用 速率 及 总 叶 面 积 进行 准确 地 测定 ， 便 能 够 确定 该 系统 中 总 体 光 合作 用 的 速率 和 总 
量 。 然 而 ， 呼 吸 发 生 在 植物 体 的 几乎 每 个 器 官 。 就 树木 而 言 ， 叶 片 、 枝 条 、 葵 杆 和 根系 等 随 
时 均 有 呼吸 作用 发 生 ; 而 每 个 器 官 呼吸 作用 的 速率 、 体 积 和 面积 均 比 叶片 难以 测量 。 此 外 ， 
由 于 土壤 微生物 和 动物 的 参与 使 得 对 生态 系统 呼吸 的 定量 确定 更 加 复杂 化 。 因 此 ， 无 论 是 通 


过 测定 还 是 模拟 ， 对 生态 系统 呼吸 的 定量 研究 一 直 是 一 个 难题 。 
然而 ， 生 态 系统 呼吸 的 确定 又 是 一 个 不 可 回避 的 问题 。 由 于 生态 系统 的 净 初 级 生产 为 


“ 


(NPP) 是 光合 作用 和 呼吸 作用 之 差 。 若 呼吸 的 数量 不 确定 ，NPP 便 难以 估计 ， 从 而 使 生态 
系统 的 准确 模拟 受到 影响 。 

传统 上 ， 对 生态 系统 呼吸 的 确定 往往 是 通过 间接 手段 而 获得 。 运 用 破坏 性 的 取样 方法 可 
获得 一 个 较 长 时 期 内 〈 如 几 个 月 至 工 年 ) 生态 系统 的 净 初 级 生产 力 ， 结 合 对 总 光合 作用 
(GPP) 的 测量 结果 ， 便 可 以 推算 出 呼吸 作用 的 量 CR): 

Kk = GPP — NPP 

用 这 种 方法 计算 出 的 呼吸 作用 是 在 一 段 时 期 内 的 总 量 ， 它 对 于 研究 呼吸 作用 随时 间 的 变 
化 以 及 对 环境 因素 (如 温度 和 水 分 ) 的 反应 帮助 不 大 。 

为 了 解决 这 两 个 问题 ， 人 们 往往 采用 模型 的 方法 。 常 见 的 做 法 是 假设 呼吸 是 温度 等 环境 
因素 的 函数 ， 而 温度 等 因素 一 般 可 以 从 气象 资料 获得 。 因 此 ， 只 要 确定 函数 中 的 参数 便 可 以 
计算 出 不 同时 间 和 地 点 的 生态 系统 的 呼吸 。 运 用 模型 的 方法 求 算 生 态 系统 的 呼吸 ， 要 求 对 呼 
吸 与 其 影响 因子 的 函数 关系 能 够 准确 确定 。 由 于 呼吸 与 温度 间 的 非 线 性 关系 ;如 果 在 模型 的 
结构 和 参数 上 出 现 少量 误差 就 可 能 使 生态 系统 呼吸 的 计算 结果 带 来 很 大 失误 。 特 别 是 当 这 
些 模型 被 运用 在 大 尺度 的 生态 系统 模型 时 ， 需 要 特别 谨慎 。 近 年 来 ， 无 论 在 对 生态 系统 的 呼 
豚 测 量 还 是 模型 方面 均 取得 了 重要 进展 。 本 文 旨 在 综述 这 些 方面 的 进展 ， 并 讨论 其 可 能 的 发 
展 方向 。 
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1，Qio 模 型 

对 于 陆地 生态 系统 呼吸 ， 研 究 者 通常 将 其 分 为 植物 、 动 物 和 微生物 的 呼吸 。 植 物 又 划分 
为 地 上 部 和 地 下 部 CBDR A) 的 呼吸 。 土 壤 呼吸 一 词 也 常 出 现在 文献 中 ,， 它 实际 包括 了 植物 
的 根系 呼吸 ， 土 壤 动物 和 微生物 的 呼吸 ， 以 及 碳水 化 合 物 的 分 解 。 由 于 这 几 个 方面 在 测量 时 
往往 难于 分 割 开 来 ， 人 们 通常 简单 地 用 土壤 呼吸 一 词 来 概括 。 在 生态 系统 研究 中 土壤 呼吸 是 
一 个 简单 而 便于 应 用 的 概念 。 

有 机 质 分解 是 一 个 由 生物 参与 的 复杂 的 生物 及 化 学 过 程 。 有 机 质 分 解 导 致 生态 系统 的 碳 
从 有 机 态 变 为 无 机 态 并 释放 到 大 气 中 。 这 一 点 与 呼吸 作用 相同 ， 但 有 机 质 分 解 与 呼吸 作用 在 
过 程 上 有 本 质 的 区 别 。 简 单 地 说 ， 如 果 后 者 是 “ 活 ” 物 质 的 碳水 化 合 物 降解 而 释放 能 量 、 水 
分 和 CO, 的 过 程 ， 前 者 则 是 〈 在 微生物 的 作用 下 )“ 死 ”物质 的 分 解 过 程 。 但 由 于 二 者 均 导 
RCO, 的 释放 ， 在 这 里 我 们 将 一 并 讨论 。 

一 般 认 为 ， 呼 吸 是 一 个 酶 促 生 化 反应 过 程 。 除 了 反应 物 (碳水 化 合 物 和 和 氧 ) 的 浓度 ， 温 
度 是 决定 该 生化 反应 的 主要 因素 。 因 此 在 计算 温度 对 呼吸 的 影响 时 ， 人 人 们 一 般 将 其 类 比 为 定 
量化 学 中 温度 对 化 学 反应 速度 的 影响 。 早 在 一 个 世纪 前 ， 范 德 霍 夫 (Van't Hoff, 1898). 就 
注意 到 温度 对 不 同 的 化 学 反应 有 类 似 的 影响 。 具 体 表 现在 温度 每 增加 一 个 单位 【例如 
LOC ) ， 化 学 反应 增加 的 倍数 基本 保持 不 变 。 根 据 实 验 数 据 ， 他 提出 了 一 个 经 验 公 式 ; 

logiok = a + bT (1a) 

或 log10o& = a + OT (1b) 
其 中 , 大 是 化 学 反应 的 速率 ， 其 量 纲 随 化 学 反应 的 阶 次 而 定 。 对 于 一 阶 化 学 反应 其 量 纲 为 时 
间 的 倒数 。T 是 影响 化 学 反应 的 温度 。a Mb 均 为 拟 合 常 数 。 这 一 经 验 公 式 被 用 到 呼吸 的 计 
算 中 则 成 为 : 
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R = kM (2) 
其 中 ，R 是 呼吸 速率 (单位 时 间 内 通过 呼吸 而 释放 的 碳 量 ) ，M 是 可 供 呼 吸 分 解 的 碳水 化 合 
物 的 浓度 (在 生态 系统 中 常常 为 单位 面积 的 碳 含量 )。 
从 方程 (1) 中 求 出 上 并 将 其 代 人 方程 (2) ， 便 得 到 指数 方程 的 标准 形式 : 


R=R,:e&!:-M (3) 
如 果 将 Ql10 = el0b 代入 方程 (3) 中 ， 则 得 到 : 
R= Kose Qypi0 (4a) 
ete 
或 R. = Ro 5 Qin 10° (4b) 


其 中 ，R. 是 温度 为 了 . 时 的 呼吸 速率 ; Ry 是 温度 为 0C 时 的 呼吸 速率 。Qio 是 温度 每 提高 10 
度 时 呼吸 速率 提高 的 倍数 。 

方程 (4) 就 是 人 们 熟知 的 Qio 方 程 或 Qio 模 型 。Qio 模 型 被 广泛 地 应 用 于 各 种 生态 系统 
模型 中 ， 用 于 估计 特定 温度 下 植物 、 动 物 和 微生物 呼吸 作用 的 强度 。 

Qio 模 型 是 一 个 经 验 公 式 ， 其 参数 (Qio 和 R.) 需 根 据 测 量 数 据 ， 根 据 线 性 回归 确定 。 
Qio 与 去 之 间 存 在 一 一 对 应 关系 。 对 一 个 呼吸 过 程 ， 一 且 -2 确定 ，Qi0 也 随 之 确定 。Qio 反 
“ 栈 了 一 不 系统 的 呼吸 速率 对 温度 影响 的 敏感 程度 。 其 物理 意义 和 运算 上 的 简单 性 使 其 成 为 模 
拟 呼 吸 作 用 最 广泛 采用 的 模型 。 

研究 表明 ， 不 同系 统 之 间 Qio 存 在 很 大 差别 。Raich 和 Schlesinger (1992) 综述 了 大 量 
有 关 土 壤 呼吸 的 研究 。 他 们 发 现 ，Qio 值 在 1.3 和 3.:3 之 间 。 须 知 ，Qio 模 型 是 一 个 关于 温 
度 的 指数 函数 ， 其 底 〈Qio) 的 微小 差异 可 导致 函数 值 的 很 大 变化 。 不 同 实验 研究 Qio 值 的 
差异 除了 表明 系统 呼吸 对 温度 影响 的 敏感 程度 之 外 ， 可 能 与 各 研究 采用 的 测量 温度 和 呼吸 的 
方法 以 及 土壤 深度 有 很 大 关系 。Raich 等 (1991) 在 研究 南美 洲 生 态 系统 模型 时 ， 对 土壤 呼 
吸 、 植 物 的 生长 呼吸 和 维持 呼吸 一 律 采用 Qio=2。 这 种 简化 的 处 理 方法 是 导致 模型 结果 不 
确定 的 重要 因素 之 一 。 其 后 的 许多 模型 亦 沿袭 了 这 一 颇具 争议 的 Qio 值 。 

Lloyd 和 Taylor (1994) 在 综述 15 项 有 关 土 壤 呼吸 研究 的 基础 上 ， 发 现 用 OQ, he RW 
合 实验 数据 时 ， 其 误差 并 非 随 机 分 布 ， 而 是 呈现 温度 的 某 种 函数 关系 。 这 一 问题 的 提出 导致 
日 后 人 们 对 Qio 模 型 的 各 种 新 的 尝试 。 

2. Arrhenius 方程 

Arrhenius 方程 是 用 以 描述 温度 与 化 学 反应 速率 常数 (&) 影响 的 经 典 模型 。 通 常 表 示 
为 : 

4 =\Ae (5) 
AP: 工 一 绝对 温度 ， 单 位 为 K;， > 一 一 理想 气体 常数 ， 其 值 为 8.314.J mol 1LKT1; 
E,—— ih 16HE; A Arrhenius 常数 。 

Arrhenius 方程 不 但 描述 了 温度 与 反应 速率 常数 之 间 的 定量 关系 ， 而 且 概 述 了 化 学 反应 
的 机 理 ， 即 热能 对 化 学 反应 过 程 的 活化 作用 。 

由 于 呼吸 作用 的 热 化 学 反应 本 质 ， 用 Arrhenius 方程 来 替代 Qio 模 型 是 一 个 自然 的 选择 。 
Lloyd 和 Taylor (1994) 发 现 用 Arrhenius 方程 来 拟 合 ， 效 果 比 Qi HHH. AA Arrheniis 方 
程 拟 合 ， 在 温度 较 高 时 的 误差 比 Qio 模 型 小 。 这 种 在 不 同 温 度 范 围 内 拟 合 结果 的 差异 实质 上 
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与 曲线 的 相对 曲率 有 关 。 相 对 曲率 可 表示 为 : 

对 于 Qi 模型， 相对 曲率 是 一 个 常数 即 刀 ; 而 对 于 Arrhenius 模型 ， 相 对 曲率 则 是 一 个 
全: 
+ aT? 

har per. DP | (6) 

AZ, Arrhenius 模型 中 ， 曲 线 的 相对 曲率 除了 与 拟 合 常数 E。 有 关外 ， 还 与 温度 有 
关 ; BRE Hea, BERRA Hee). KPA mim Arrhenius 方程 比 Qio 模 型 
拟 合 效果 好 的 原因 。 

Lloyd 和 Taylor (1994) 在 Arrhenius 方程 的 基础 上 了 予以 改进 ， 从 而 得 到 


Ey 
k=a-+e (TT) (7) 


Hep, Eo 不 再 是 活化 能 ， 而 是 与 c AT, 一 样 均 成 为 拟 合 常数 。 这 一 改进 的 实质 是 在 Ar- 
rhenius 方程 的 基础 上 增加 了 一 个 拟 合 常数 To。 两 个 模型 之 间 是 一 个 典型 的 镶 肉 关系。 即 如 
BS Tu=0， 改 进 后 的 模型 便 还 原 到 Arrhenius 方程 的 原型 。 由 于 这 种 灸 骨 关 系 的 存在 ， 改 
进 后 的 模型 拟 合 程度 (Goodness of fit) 提高 。 然 而 改进 后 的 模型 由 于 增加 了 一 个 常数 ， 从 
而 牺牲 了 模型 的 简单 性 。 在 这 个 意义 上 ， 改 进 后 的 模型 并 非 一 定 比 原 模型 更 优越 。 例 如 ， 
Davidson 等 (1998) 比较 了 Lloyd 和 Taylor 改进 后 的 Arrhenius 模型 和 .Qi 模型， 发 现 改 进 
后 的 Arrhenius 模型 并 不 优 于 传统 的 Qin 模 型 。 

3. 多 因子 的 影响 

值得 注意 的 是 ， 无 论 是 Qio 模 型 还 是 Arrhenius 模型 ， 都 只 是 考虑 了 温度 这 一 个 环境 因 
素 对 呼吸 的 影响 。 事 实 上 ， 其 他 因素 也 可 能 影响 呼吸 作用 的 速率 。 对 于 土壤 呼吸 而 言 ， 土 壤 
湿度 (水 分 含量 ) 对 呼吸 作用 的 影响 不 容 忽视 。 

当 呼 吸 由 多 重 环境 因素 制约 时 ， 其 速率 对 温度 的 反应 就 未 必 呈 现 指 数 关 系 。 例 如 ， 在 于 
旱 森 林 中 ， 由 于 土壤 水 分 的 限制 ， 土 壤 呼吸 对 温度 的 反应 会 呈现 “饱和 ”现象 ， 即 当 温 度 升 
高 到 一 定 值 后 ， 土 壤 CO, 释放 的 速率 就 不 再 随 温 度 的 升 高 而 增加 。 在 此 情形 下 ， 采 用 Qio 模 
型 或 Arrhenius 模型 来 描述 土壤 呼吸 与 温度 的 关系 便 不 适宜 。Qio 模 型 在 任何 温度 范围 内 都 
不 能 描述 “饱和 ”现象 ， 因 为 Qio 曲 线 的 二 阶 导数 总 是 大 于 0。Arrhenius 方程 所 描述 的 曲线 
虽然 在 一 定 温度 范围 内 有 可 能 出 现下 四 ， 从 而 可 能 可 以 描述 “饱和 ”现象 ， 但 对 于 绝 大 多 数 
化 学 反应 〈 其 活化 能 在 50 千 焦 一 100 千 焦 之 间 )， 这 种 情形 只 有 当 温 度 达到 3000K 以 上 才 会 
出 现 。 

4. 模型 比较 

Arrhenius 模型 的 优越 性 在 于 它 将 呼吸 作用 速率 与 化 学 反应 的 活化 能 联系 在 一 起 ， 从 而 
对 呼吸 与 温度 的 关系 予以 机 理 上 的 解释 。 改 进 后 的 Arrhenius 模型 更 进一步 引进 了 另外 一 个 
生理 参数 Ty. To 是 呼吸 作用 趋 近 于 0 时 的 温度 。 即 


E 


lim R = jim Ase Fy = 0 @) 
尽管 有 些 文献 将 To 视 为 一 个 普通 的 拟 合 参数 ， 其 取 值 可 以 通过 实验 来 确定 ， 但 Tu 可 
能 因 不 同 生态 系统 及 其 组 分 类 型 而 有 所 变化 。 


一 般 而 言 ， 用 Arrhenius 方程 来 拟 合 呼吸 与 温度 的 关系 ， 效 果 往 往 比 Qi 模型 要 好 。 而 
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改进 后 的 Arrhenius 模型 由 于 多 一 个 参数 ， 其 拟 合 效果 更 佳 。 然 而 ， 这 并 不 意味 着 该 模型 最 
为 可 取 。 以 上 所 讨论 的 模型 均 是 基于 指数 函数 ， 实 际 上 ， 在 对 土壤 呼吸 的 拟 合 中 ， 需 函数 的 
形式 往往 拟 合 效 果 更 佳 。 这 种 模型 可 以 表示 为 

R= Ro: T (9) 
其 中 ，Ru 和 5 为 拟 合 常数 。 

由 于 寡 函 数 中 自 变量 的 取 值 必须 是 正 实数 ， 上 述 模型 不 适合 于 拟 合 温度 小 于 或 等 于 0 的 
BH. 为 了 避免 这 一 问题 ， 温 度 T 可 采用 绝对 温度 单位 〈K)， 或 加 入 类 似 于 Arrhenius 修 
正 模型 中 的 Tu 常数 。 从 而 医 函 数 的 方程 变 为 : 

R = RoCT + T,)? (10) 

从 建 模 角度 ， 我 们 特别 推荐 Arrhenius 模型 和 需 函 数 模型 。 其 中 温度 均 取 绝对 温度 。 这 
两 个 模型 均 只 需要 估计 两 个 参数 。 数 据 经 对 数 转 换 后 可 直接 通过 线性 回归 求 得 参数 。 修 正 后 
的 Arrhenius 和 寡 函 数 模型 均 需 估 计 3 个 参数 ， 而 且 需 通过 迭代 来 估计 这 些 参数 。 除 非 对 估 
计 精 度 要 求 很 高 ， 一 般 不 宜 牺 牲 模型 的 简单 性 。 实 际 上 在 对 估计 精度 要 求 较 高 的 情形 下 ， 将 
指数 函数 的 指数 部 分 从 一 次 改 为 二 次 〈 即 将 线性 变 为 非 线性 关系 ) ， 模 型 即 包 含 2 个 参数 ， 

其 估计 效果 一 般 比 修正 的 Arrhenius 模型 更 好 。 修 正 后 的 Qio 模 型 可 表示 为 
R = etteTter (11) 
Be 1 对 这 些 模 型 的 特征 进行 了 比较 。 
表 1 呼吸 模型 比较 


Cacao [eo] Rawnoann [a 


三 、 多 因子 交互 作用 对 呼吸 的 影响 


环境 因子 对 呼吸 速率 的 影响 ， 可 以 是 通过 各 因子 的 独立 作用 ， 也 可 能 是 由 不 同 因子 间 交 
互 作用 进行 。 其 具体 作用 机 理 可 以 通过 对 模型 结构 及 结果 的 分 析 来 得 到 。 

上 述 的 几 个 呼吸 作用 模型 可 分 为 两 个 部 分 : 与 温度 无 关 的 部 分 Ru 和 与 温度 有 关 的 部 
分 ， 暂 记 为 上 (T)。 这 样 ， 这 些 模 型 可 用 如 下 的 一 般 形 式 来 描述 : 

R 三 [RS f(T) (12) 

与 温度 无 关 的 部 分 ， 其 取 值 取决 于 其 他 环境 和 生物 因子 。 而 Qio 1° MU BRT tk BE SP, 
DR AY RE Se Ft A AT Of CT) 仅仅 是 温度 的 函数 时 ， 可 以 认为 温度 对 呼吸 的 影响 独立 
于 其 他 因素 的 影响 之 外 。 反 之 则 认为 温度 与 其 他 因素 之 间 存 在 交互 作用 。 对 Qio 模 型 而 言 ， 
MR Qio 是 一 个 不 随 其 他 因子 影响 的 常数 ， 则 可 以 认为 温度 的 影响 是 独立 的 多 因子 作用 的 
独立 性 和 交互 性 可 以 通过 对 实验 或 观测 数据 进行 统计 检验 来 加 以 确定 。 以 下 , 我 们 通过 实例 
对 此 加 以 说 明 。 

作者 在 1998 年 和 1999 年 间 的 两 个 生长 季 内 在 美国 北 加 州 内 华 达 山脉 (Sierra Nevada), 
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Arrhenius 


Lloyd + Taylor 


对 美国 黄 松林 (Pinus ponderasa) 的 树干 呼吸 、 土 壤 呼 吸 及 其 温 、 湿 度 进行 跟踪 测量 。 以 
CO, 释放 速率 为 指数 的 土壤 呼吸 与 温度 之 间 的 关系 ， 如 图 1 所 示 。 用 需 指 数 直接 拟 合 ， 得 到 
R2=0.36。 可 见 呼吸 与 温度 之 间 的 直接 相关 较 弱 。 这 从 散 点 图 的 数据 分 布 也 可 以 看 出 5 有 
趣 的 是 ， 数 据 的 分 布 以 拟 合 曲线 (中 间 的 实 线 ) 为 界 分 为 上 下 两 部 分 。 进 一 步 观 察 发 现 ， 曲 
线 上 方 的 部 分 均 为 土壤 水 分 相对 较 高 的 数据 ， 其 值 在 16% 一 23% 之 间 。 而 曲线 下 方 的 数据 
则 全 部 在 9% 一 13% 之 间 。 可 见 除 了 土壤 温度 之 外 ， 土 壤 水 分 是 影响 呼吸 的 另 一 个 重要 因 
子 。 如 果 对 上 、 下 两 部 分 数据 分 别 进行 模型 拟 合 ， 则 得 到 上 、 下 两 条 曲线 〈 图 1 中 细 线 所 
示 )。 按 土壤 水 分 分 组 分 别 进行 拟 合 ， 结 果 表 明 ， 呼 吸 与 温度 的 相关 关系 有 了 显著 提高 ， 分 
ANA R?=0.86 (高 湿度 ) 和 0.73 ( 低 湿 度 )。 


CO, effiux (umoymzs) 


Soil temperature at -10cm (°C) 


图 1 土壤 温度 与 呼吸 
我 们 进一步 感 兴趣 的 是 ， 水 分 和 温度 两 个 因子 对 呼吸 的 影响 是 相互 独立 的 还 是 其 间 存 在 
着 交互 作用 ? 以 模型 而 论 ， 如 果 二 者 作用 是 独立 的 ， 则 去 掉 其 中 一 个 因素 之 后 剩余 部 分 《〈 即 
残 差 ，Residual) 可 以 用 同一 条 曲线 来 描述 该 两 组 数据 。 对 两 因素 作用 独立 性 〈 或 交互 性 ) 
的 确定 可 以 通过 统计 学 的 假说 来 检验 进行 。 由 于 两 个 寡 函 数 均 可 通过 对 数 转换 而 得 到 线性 方 
程 ， 即 
In Y,lna, + f,ln,, (13a) 
InY, = Inaz + P)lnX, (13b) 
因此 ， 如 果 无 效 假设 由 = 及 成立 ， 即 两 条 转换 后 的 直线 斜率 相等 ， 则 可 以 认为 温度 与 
水 分 之 间 的 作用 是 独立 的 。 反 之 则 认为 二 者 间 存 在 着 交互 作用 。 通 过 对 这 两 组 数据 统计 检验 
结果 ， 我 们 接受 无 效 假 设 ， 即 温度 与 水 分 之 间 的 作用 是 独立 的 。 这 表明 ， 水 分 对 温度 的 影响 
通过 对 需 函 数 的 系数 项 发 生 作 用 。 换 言 之 ， 对 于 我 们 的 两 组 数据 ， 可 以 通过 具有 加 乘 关 系 的 
独立 的 温度 函数 和 湿度 函数 进行 拟 合 。 亦 即 
R = Ro f(M) f(T) 
Lp ae pw Of CM) 可 以 通过 对 去 除湿 度 影 响 后 的 数据 残 差 进行 拟 合 而 得 到 。 图 2 
(a) 和 图 2 (b) 分 别 为 原始 数据 和 残 差 的 拟 合 结果 。 无 论 是 用 需 函 数 还 是 用 二 次 函数 ， 去 
看 残 差 的 拟 合 结果 均 优 于 原始 数据 。 这 一 结果 表明 ， 呼 吸 速率 的 季节 变化 主要 由 温度 和 湿度 
两 个 因子 决定 。 
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以 上 结果 和 结论 是 通过 拟 合 宕 函数 而 得 到 的 。 实 际 上 ， 运 用 Qo WR Arrhenius 模型 
亦 可 得 到 类 似 的 结果 和 相同 的 结论 。 值 得 注意 的 是 这 些 结果 和 结论 是 来 自 一 个 特定 生态 系统 
的 一 组 特定 数据 。 对 于 其 他 生态 系统 未 必 适 宜 。 然 而 以 上 方法 可 一 般 性 地 运用 于 探讨 多 因子 
对 呼吸 作用 影响 的 机 理 。 


s 2 
Volumetric water contert of top 20cm sol f{%) 


Volumetric water contert of top 20cm soif{™) 
(a) (b) 
图 2 土壤 温度 与 呼吸 
a: 未 修正 ; 5: 修正 后 


四 、 模 型 参数 及 结果 的 不 确定 性 


模型 作为 真实 系统 的 抽象 和 简化 ， 总 是 或 多 或 少 地 与 实际 系统 有 所 差异 ， 因 此 任何 模型 
的 模拟 结果 都 有 不 同 程度 的 不 确定 性 。 生 态 系统 模型 结果 的 不 确定 性 来 自 三 个 方面 : 输入 的 
数据 、 模 型 的 参数 和 模型 的 结构 。 输 入 数据 的 不 确定 性 来 自 测 量 和 调查 。 例 如 ， 气 象 和 水 文 
数据 的 准确 性 和 精确 性 取决 于 测量 台 站 的 仪器 设备 和 工作 人 员 经 验 。 模 型 结构 受 人 们 对 系统 
的 理解 所 制约 。 参 数 的 不 确定 性 与 上 述 两 者 均 有 密切 联系 。 尽 管 各 方面 的 不 确定 性 不 可 能 完 
全 消除 ， 但 对 参数 的 变动 导致 模型 结果 的 影响 有 必要 做 准确 估计 。 这 就 是 所 谓 灵 敏 度 分 析 的 
重要 内 容 。 

生态 系统 的 呼吸 模型 一 般 结构 简单 ， 由 少数 的 参数 和 变量 组 成 非 线性 方程 。 参 数 的 灵敏 
度 分 析 在 这 里 显得 尤为 重要 。 例 如 ， 在 Qio 模 型 中 ， 呼 吸 作用 的 速率 对 参数 Qio 极 为 敏感 ， 
而 Qio 的 变化 范围 很 大 (Raich 和 Schzesinzger，1992)。Qio 的 不 确定 性 对 模型 结果 的 影响 不 
容 忽视 。 当 Qio 模 型 中 的 参数 温度 即 方程 中 的 Tc 取 不 同 值 时 ， 这 一 问题 就 更 应 给 予 重视 ， 
因为 Qio 取 值 的 任 一 微小 变化 均 可 能 导致 模型 结果 走向 两 个 极端 (Xu 和 Qi，2001)。 


五 、 生 态 系 统 中 有 机 质 的 分 解 


如 果 说 呼吸 过 程 的 模型 是 注重 描述 呼吸 速率 与 影响 因子 间 的 关系 ， 对 有 机 质 分 解 的 定量 
描述 则 多 集中 在 有 机 质数 量 随时 间 的 变化 上 。 这 就 是 常见 的 所 谓 指 数 分 解 或 腐烂 过 程 的 模型 
(Decay Model ) : 

(GETGCia 记 5 (15) 

实际 上 二 者 所 描述 的 是 一 个 过 程 的 两 个 方面 。 用 于 描述 呼吸 过 程 的 模型 亦 可 用 来 描述 分 
解 过程 。 同 样 ， 影 响 呼吸 速率 的 因子 ， 如 温度 、 湿 度 和 微生物 等 亦 相 应 地 影响 分 解 过 程 。 可 

"MU » 


DAA Hy GE ae EAB R EAS ABE AYE A A ET ET, PR TAR, OF ah AB 
包含 了 “ 死 ” 物质 的 分 解 〈 如 土壤 呼吸 ) ， 也 包括 “ 活 ” 生 物 的 代谢 过 程 。 这 两 企 过 程 在 定 
义 上 应 严格 的 区 分 开 来 。 


六 、 结 语 


生态 系统 的 呼吸 和 分 解 由 多 种 生物 、 物 理 和 化 学 的 过 程 交 互 作用 构成 。 其 速率 受 许多 环 
境 因 素 影响 。 在 多 数 生态 系统 模型 中 ， 呼 吸 与 分 解 往 往 被 简化 为 少数 几 个 方程 和 参数 。 这 种 
简化 的 处 理 方式 可 能 导致 模型 结果 的 重大 误差 。 在 全 部 呼吸 中 ， 地 下 部 分 ， 包 括 土壤 和 根系 
的 呼吸 占 主要 部 分 。 因 此 对 生态 系统 呼吸 与 分 解 的 准确 模拟 有 赖 于 对 生态 系统 地 下 过 程 的 准 
确 测 量 ， 特 别 是 对 多 因子 的 实时 监测 。 模 型 只 能 对 已 知 的 过 程 进 行 描述 和 整合 。 
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地 面 臭 氧 与 生态 系统 : 
美国 的 科研 与 决策 动 回 


高 方 
(美国 特 拉 华 州 自然 资源 与 环境 保护 部 空气 质量 管理 处 ) 


摘要 -本 文系 作者 在 第 二 界 现 代 生态 学 研讨 会 上 的 专题 报告 的 一 部 分 ， 主 要 介绍 过 去 几 年 美 
国 就 如 何 确立 地 面 臭 氧 二 级 标准 所 做 的 一 些 工 作 。 地 面 臭氧 是 光化学 烟雾 的 主要 成 份 ， 对 人 
体 健 康 和 生态 环境 均 具 有 严重 的 危害 性 。 在 美国 ， 地 面 臭 氧 的 环境 (AEH) 空气 质量 标准 
分 为 二 级 ， 一 级 标准 为 保护 人 体 健康 而 立 ， 二 级 标准 则 为 保护 公益 (包括 生态 系统 ) 而 立 。 
本 文 首先 简要 回顾 臭氧 二 级 标准 的 历史 ， 然 后 介绍 过 去 几 年 美国 环境 保护 署 为 确立 臭氧 二 级 
标准 所 进行 的 决策 活动 ， 并 重点 介绍 决定 近期 要 开展 的 研究 工作 。 作 者 撰写 这 篇 短文 的 目的 
如 下 ;第 一 ， 地 面 臭 氧 是 现代 空气 污染 的 关键 成 份 之 一 ， 加 之 考虑 到 中 国 目前 空气 污染 问题 
已 经 比较 严重 ， 美 国 控制 地 面 臭氧 的 经 验 和 进展 情况 将 有 有劲 于 中 国有 关 决 策 者 和 科研 人 员 了 
解 和 开展 这 方面 的 工作 。 第 二 ， 通 过 介绍 美国 的 最 新 动向 ， 引 起 中 国生 态 学 和 植物 学 方面 的 
专家 和 学 者 的 兴趣 和 重视 ， 从 而 在 国内 开展 研究 地 面 臭氧 对 生态 与 植物 影响 的 工作 。 第 三 ， 
地 面 臭 氧 二 级 标准 的 确立 过 程 ， 体 现 了 美国 决策 与 科研 的 关系 ， 即 决策 依赖 科研 ， 而 决策 方 
面 的 需要 又 推动 和 促进 科研 。 和 希望 这 个 例子 对 国内 环境 政策 和 科研 的 决策 者 ， 以 及 有 志 于 将 
来 成 为 决策 者 的 大 学 生 和 研究 生 有 一 些 参 考 和 借鉴 价值 。 


Abstract Gao,F. (Air Quality Management Section, Delaware Department of Natural Resources 
and Environmental Control, Dover, DE19901, USA). Ground-Level Ozone and Ecosystems: Di- 
rections in Research and Policy in the U. S. This chapter is an excerpt from the author’s presen- 
tation in the Second Symposium of Modern Ecology. The chapter mainly reviews the recent deci- 
sion-making activities in the United States regarding the secondary standard for the ground-level 
ozone (the major component of smog) to protect public welfare, including ecosystem. The chapter 
will briefly recall the history of the secondary standard, review the decision-making process in the 
past few years, and emphasize on research needs for the new secondary standard. The purposes of 
the chapter are multiple. First, the ground-level ozone is one of the key elements of modern air 
pollution. The experiences and progress in the United States for controlling ozone will help Chi- 
nese decision-makers and researchers foster relevant and necessary control and research work. Sec- 
ond, the research needs in the United States in the near future may attract interests among Chi- 
nese scientists in ecology and plant science, thus facilitating research in China on effect of ozone on 
ecology and plants. Third, the process of establishing the secondary standard for ozone sets up an 
example reflecting the relation between decision-making and research needs in the United States, 
that is, decision depends on scientific research results while the needs for decision-making initiates 
and expedites research activities. The author hopes that the information provided here in is valu- 
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able to the current Chinese decision-makers for environmental policy and research, as well as to 


those students who are willing to become future decision-makers. 
一 、 前 言 : 地 面 臭 氧 及 其 标准 


地 面 臭 氧 (Ground-Level Ozone) 是 光化学 烟雾 (Smog) 的 主要 成 分 。 在 美国 ， 光 化 学 
烟雾 的 污染 问题 最 初 于 20 世纪 40 年 代 末 至 20 世纪 50 年 代 初 ， 在 加 利 福 尼 亚 南 部 特别 是 洛 
杉 矶 地 区 ， 引 起 人 们 注意 。20 世纪 50 年 代 以 后 ， 光 化 学 烟雾 的 研究 逐步 在 美国 全 面 展 开 
(National Research Council，1991)。 早 期 的 研究 主要 侧重 于 弄 清光 化 学 烟雾 的 形成 过 程 ， 包 
括 搞 清 污染 源 及 形成 光化学 烟雾 的 光化学 反应 过 程 和 条 件 。1971 年 ， 美 国联 邦 环境 保护 署 
(US Environmental Protection Agency， 简 为 USEPA) 在 空气 保护 法 (Clean Air Act) 1970 
修正 案 授 权 下 为 6 种 空气 污染 物 制定 了 全 国 环境 (REM) 空气 质量 标准 。 这 6 种 空气 污染 
物 之 一 即 为 光化学 氧化 物 (Photochemical Oxidants)。 广 义 地 讲 ， 光 化 学 氧化 物 包 括 O,. Ov 
各 种 过 氧化 物 以 及 受 激 态 的 0;。1979 年 ， 联 邦 环 境 保护 署 修正 全 国 空 气质 量 标准 ， 其 中 一 
项 主要 内 容 是 把 广义 的 光化学 氧化 物 确 指 为 地 面 臭 氧 ， 并 制定 了 沿用 至 今 的 一 级 和 三 级 标准 
(McKee, 1994). 

地 面 臭氧 一 级 标准 的 目的 是 保护 人 类 健康 (Human Health)， 二 级 标准 的 目的 是 保护 公 
益 (Public Welfare) ， 包 括 环 境 与 生态 系统 。1979 年 ， 联 邦 环境 保护 署 参 考 和 审查 了 大 批 针 
对 健康 影响 的 研究 结果 (主要 是 实验 室 动物 实验 结果 )， 确 定 地 面 臭氧 的 一 级 标准 为 
0.12ppm (一 小 时 平均 观测 值 ) 。 当 时 ， 由 于 缺乏 足够 的 针对 环境 与 生态 影响 的 研究 成 果 ， 
联邦 环境 保护 署 不 得 不 暂时 规定 地 面 臭 氧 的 二 级 标准 与 一 级 标准 相同 ， 即 亦 为 0.12ppm 
(McKee, 1994), 


二 、 问 题 的 提出 : 决策 需要 


在 空气 保护 法 的 要 求 下 ， 美 国联 邦 环境 保护 署 每 $ 年 左右 要 对 地 面 臭 氧 的 空气 质量 标准 
进行 审核 ， 并 在 必要 的 情况 下 对 其 进行 修正 。1982 年 ， 联 邦 环境 保护 署 决定 将 对 1979 年 确 
定 的 标准 进行 审核 和 修正 。 其 后 数 年 ， 联 邦 环境 保护 署 收 集 和 分 析 了 大 量 新 的 研究 成 果 ， 于 
1988 年 得 出 初步 结论 ， 其 要 点 有 : 四 对 于 正常 人 而 言 ， 长 期 或 常年 暴露 于 臭氧 浓度 高 于 
0.12ppm 的 室外 空气 中 会 导致 各 种 慢性 呼吸 系统 疾病 ; @ 对 于 进行 体育 运动 的 人 而 言 ， 短 期 
连续 6 小 时 暴露 在 臭氧 浓度 低 于 0.12ppm 的 室外 空气 中 会 遭受 各 种 急性 肺 功能 疾病 ;人 Q@ 生 
态 系统 ， 特 别 是 各 种 植物 和 农作物 ， 对 臭氧 更 为 敏感 。 臭 氧 浓度 低 于 0.12ppm 的 室外 空气 
即 会 对 植物 特别 是 多 种 农作物 产生 危害 ; 四 建立 累 积 性 的 长 时 间 的 (Cumulative Long 一 
Term) 二 级 标准 可 能 更 适 于 保护 生态 和 环境 。 由 于 当时 美国 国会 正在 酝酿 对 空气 保护 法 再 
次 进行 修改 ， 国 会 内 部 两 党 议员 之 间 ， 国 会 与 行政 当局 之 间 ， 以 及 各 种 政治 经 济 利 益 集团 之 
间 的 协商 和 谈判 正在 激烈 进行 ， 联 邦 环境 保护 署 决定 推迟 修改 地 面 臭氧 标准 (USEPA， 
1996; Godish, 1997). 

1990 年 ， 美 国 国会 对 空气 保护 法 再 次 做 了 修正 并 通过 了 1990 修正 案 (Clean Air Act A- 
mendments of 1990)。 由 于 联邦 环境 保护 署 未 能 在 此 之 前 完成 对 臭氧 标准 的 审查 和 修改 ,， 空 
气 保护 法 1990 修正 案 继 续 使 用 1979 年 的 臭氧 空气 质量 标准 ， 即 一 级 和 二 级 标准 均 为 
0.12ppm (1 小 时 平均 观测 值 )。 在 空气 保护 法 1990 修正 案 的 授权 下 ， 联 邦 环境 保护 署 于 
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1992 年 开始 重新 审查 和 修改 地 面 臭 氧 标准 的 工作 。 这 次 审查 修改 工作 包括 总 结 和 分 析 20 世 
纪 80 年 代 后 期 和 20 世纪 90 年 代 初 期 的 最 新 研究 成 果 。1997 年 ， 联 邦 环境 保护 署 确定 新 的 
地 面 臭 氧 一 级 标准 为 0.08ppm (8 小 时 平均 观测 值 )。 与 此 同时 ， 联 邦 环境 保护 署 认 为 ， 尽 
管 许多 研究 成 果 表 明生 态 系统 特别 是 各 种 植物 和 农作物 对 地 面 臭 氧 的 危害 更 为 敏感 ， 但 是 现 
“有 的 研究 成 果 尚 不 能 为 确定 一 个 更 低 的 或 更 合适 的 二 级 标准 提供 足够 的 科学 依据 。 因 此 ， 联 
邦 环境 保护 署 决定 采用 1979 年 的 老 办 法 ， 即 把 新 的 一 级 标准 作为 新 的 二 级 标准 (USEPA, 
1997) 。 这 一 决定 使 近 20 年 的 二 级 标准 等 于 一 级 标准 的 状况 至 少将 在 延续 S 年 以 上 (BER 
下 一 次 审查 并 做 出 修改 )。 为 此 ， 联 邦 环境 保护 署 受 到 各 界 的 广泛 批评 (Heck 和 Cowling, 
1997; Heck 等 ，1998) 。 i 
事实 上 ， 联 邦 环境 保护 署 在 1997 年 已 经 清楚 地 意识 到 确定 独立 的 臭氧 二 级 标准 的 必要 
性 和 紧迫 性 。 为 缓解 来 自 各 方面 的 批评 和 上 压力， 联邦 环 境 保护 署 宣布 争取 在 下 一 次 审查 期 间 
( 约 在 2002 年 开始 ) 为 地 面 臭 氧 确定 二 级 标准 (USEPA，1997)。1997 至 1998 年 ， 联 邦 环 
境 保护 署 为 此 做 了 大 量 的 准备 工作 ， 其 中 一 项 主要 内 容 是 研究 和 决定 开展 哪些 和 怎样 开展 必 
要 的 科研 项 目 以 支持 新 的 二 级 标准 。 这 些 准备 工作 包括 召集 专门 研讨 会 和 座谈 会 ， 收 集 最 新 
科研 成 果 ， 超 草 总 结 性 和 指导 性 文件 并 征求 有 关 专 家 意见 等 。 参 加 准备 工作 的 专家 主要 来 自 
”联邦 环境 保护 署 有 关 研 究 和 决策 部 门 、 联 邦 农业 部 农业 研究 管理 局 (Agricultural Research 
Service) 和 林业 管理 局 (Forest Service) 、 联 邦 内 政 部 鱼 类 及 野生 动物 管理 局 (Fish and 
Wildlife Service)- 和 国家 园林 管理 局 (National Park Service)， 一 些 州 的 环境 与 资源 管理 部 
门 ， 以 及 一 些 大 学 和 研究 所 。 这 些 专家 涉及 的 领域 包括 环境 科学 、 环 境 工 程 、 农 业 工程 、 生 
态 学、 生物 学 、 植 物 生理 及 病理 、 统 计 学 、 数 学 模型 、 经 济 学 \ 观测 气象 学 、 风 险 评估 、 政 
策 分 析 等 。 作 为 这 一 段 准备 工作 的 总 结 ， 联 邦 环境 保护 署 起 草 了 一 份 纲领 性 文件 ， 题 为 “地 
面 臭 氧 的 科研 需要 : 改进 健康 与 生态 危害 评估 ” (USEPA，1998)。 在 这 份 文 件 中 ， 联 邦 环 
境 保护 署 罗列 了 近期 为 确立 臭氧 二 级 标准 所 需 进行 的 主要 科研 工作 。 


三 、 近 期 科研 动向 


本 节 简 要 介绍 美国 联邦 环境 保护 署 为 建立 地 面 臭 氧 二 级 标准 所 确立 的 近 几 年 的 主要 科研 
方向 和 内 容 。 | 

1 敞 口 实验 音 

敞 噩 实 验 单 (Open-Top Chamber) 是 研究 各 种 空气 污染 物 (包括 地 面 臭氧 ) 对 农作物 
影响 的 常用 方法 。 由 美国 全 国 农作物 损失 评估 网 站 (National Crop Loss Assessment Net- 
work, i} 9 NCLAN) #HWARRADWK TH RAW KE DY ESE a 
SE ir BS FKRAFHY (Adams $F, 1988; Tingey F, 1994), (HZ, MORMEHRASER SS 
SRARRMNHA-K. ADRRMEANLHAREDALIEAMRRT BRERA 
的 反响 存在 怀疑 (Heagle #, 1988; Heck 4, 1998), Ak, ME AMO BS 
验 应 把 评估 和 确定 实验 单 本 身 的 影响 作为 一 项 主要 内 容 。 同 时 ， 在 进行 新 的 实验 音 实 验 时 应 
尽 可 能 使 单 内 各 种 环境 指数 等 于 或 接近 罩 外 的 实际 环境 ， 并 对 各 种 指数 进行 连续 监测 。 

2. 大 规模 无 单 实验 

为 区 服 实验 章 的 局 限 性 ， 联 邦 环境 保护 署 提出 ， 在 可 能 的 情况 下 ;, 应 尽力 设计 和 进行 较 
大 规模 的 实地 无 章 实 验 ， 研 究 地 面 臭 氧 浓度 梯度 (Concentration Gradient) 在 大 范围 内 对 农 
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作物 ， 草 原 及 森林 的 影响 ， 研 究 和 监测 地 面 臭 氧 对 不 同 生长 期 的 农作物 及 用 材 林 的 影响 ， 观 
测 和 确定 哪些 农作物 和 植物 种 群 对 地 面 臭 氧 最 为 敏感 ， 收 集 数据 以 验证 现 有 的 农作物 损失 估 
计 是 否 准确 可 靠 。 

3. 植物 对 臭氧 的 吸收 和 反应 

根据 植物 生理 方面 的 理论 ， 一些 科学 家 初步 认为 ， 臭 氧 对 植物 的 损害 是 在 臭氧 气体 通过 
植物 叶 面 气孔 渗 人 叶 体 并 溶 于 细胞 壁 的 水 表层 后 发 生 的 (USEPA，1996; Godish, 1997). 
近期 这 方面 的 研究 工作 应 包括 植物 冠 体 周围 空气 中 臭氧 浓度 与 植物 吸收 臭氧 能 力 或 快慢 的 关 
系 ， 臭 氧 在 空气 一 叶 面 交界 面 的 渗透 率 或 阻 率 ， 影 响 交 界面 渗透 的 因素 和 条 件 ， 臭 氧 在 叶 体 
内 部 的 传导 以 及 影响 传导 的 因素 ， 臭 氧 损害 的 准确 位 置 ， 损 害 过 程 和 机 理 等 。 此 外 ， 在 这 些 
吸收 一 反应 (Uptake-Response) 实验 中 ， 还 应 观察 和 发 现 不 同 植物 特别 是 农作物 对 臭氧 的 
抗 毒 能 力 (Detoxification) ) 。 

4, RARER 

建立 臭氧 暴露 指数 (Exposure Index) 的 目的 是 将 空气 中 臭氧 浓度 〈 即 暴露 程度 ) 与 植 
物 遭 到 的 损害 〈 即 植物 的 反应 ) 用 简单 明了 的 数量 关系 表现 出 来 。 这 方面 的 研究 应 该 在 综合 
其 他 各 方面 研究 成 果 的 基础 上 进行 。 近 期 要 做 的 主要 工作 有 两 项 : 中 确认 暴露 指数 的 必要 性 
和 可 行 性 ; 包 主 要 针对 植物 系统 ， 研 究 和 确定 暴露 指数 的 形式 ， 是 选用 单一 暴露 指数 “〈 即 一 
项 指数 适用 于 所 有 植物 ) 还 是 选用 多 项 暴露 指数 ( 即 不 同 的 植物 具有 不 同 的 指数 )， 是 选用 
较 简 单 的 经 验 指 数 (Emperical Index) 还 是 较 复杂 的 机 理 指数 (Mechanistic Index)。 此 外 ， 
在 选择 和 确定 暴露 指数 时 ， 还 必须 考虑 公众 对 暴露 指数 及 其 意义 的 理解 和 接受 力 。 

5. 影响 植物 反应 的 多 种 因素 

许多 因素 ， 包 括 植物 本 身 的 因素 和 外 部 环境 的 因素 ， 均 会 影响 和 改变 植物 对 臭 氮 的 反应 
(USEPA, 1996; Heck 和 Cowling，1997)。 近 期 这 方面 的 研究 应 包括 不 同 植物 种 群 对 臭氧 
的 敏感 性 ， 不 同年 龄 和 大 小 的 植物 对 臭 氮 的 反应 程度 ， 常 见 病 虫害 与 臭氧 对 植物 的 综合 作用 
及 相互 影响 ,气温 ， 了 降雨， 干旱 ， 养 分 或 肥料 及 空气 中 CO, RES BAND FR Bl 2 RE 
物 的 综合 作用 和 相互 影响 等 。 在 对 臭氧 敏感 性 的 研究 中 ， 要 特别 注意 研究 这 种 敏感 性 是 否 影 
响 植 物 在 自然 界 的 存活 能 力 和 竞争 能 力 ， 是 否 影 响 生 态 系统 的 生物 多 样 性 。 

6. 生态 系统 对 臭氧 的 反应 

生态 系统 是 一 个 复杂 的 整体 ， 包 括 植物 ， 动 物 和 微生物 以 及 这 些 生 物 赖 以 生存 的 物理 化 

学 环境 。 这 方面 的 研究 可 以 说 是 上 一 节 研 究 内 容 的 延展 和 扩充 。 近 期 的 研究 内 容 应 包括 臭氧 
对 水 循环 、 碳 循环 、 氮 循环 及 其 他 养分 循环 的 影响 ， 臭 所 对 自然 生态 系统 中 物种 结构 和 生物 
多 样 性 的 影响 ， 臭 氧 对 湿地 生态 系统 特别 是 对 其 植物 种 群 的 影响 ， 臭 氧 对 沙 漠 生 态 系统 的 影 
响 ， 臭 氧 与 其 他 负荷 因素 (Stressors) 对 人 工 管理 林 区 的 综合 影响 等 。 

7. 模型 模拟 和 预测 研究 

近 些 年 ， 各 种 数学 和 计算 机 模型 已 被 用 来 分 析 ， 外 延 和 预测 地 面 臭 氮 对 植物 和 生态 系统 
的 影响 。 但 是 ， 这 些 模 型 均 具 有 很 大 的 局 限 性 。 首 先 ， 这 些 模 型 均 是 建立 在 现 有 的 知识 和 对 
臭氧 作用 的 了 解 上 上， 而 且 ， 这 些 知识 和 了 解 绝 大 部 分 是 通过 幼苗 和 幼 树 实验 而 获得 的 。 其 
次 ， 这 些 模 型 研究 仅仅 涉及 了 少数 几 个 树种 (如 Loblolly Pine, Eastern Hardwood, Western 
Mixed Conifer) (USEPA，1998)， 其 可 用 性 和 预测 结果 的 可 靠 性 远 远 没 有 达到 令 人 满意 的 
程度 。 因 此 ， 模 型 模拟 和 预测 研究 应 该 和 其 他 方面 的 研究 同步 进行 。 近 期 这 方面 的 主要 研究 
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内 容 应 包括 引用 新 的 知识 和 理解 丰富 和 改进 建立 模型 的 基础 ， 用 最 新 的 实验 结果 对 现 有 模型 
进行 检 校 并 做 必要 的 改进 ， 从 而 提高 现 有 模型 的 实用 价值 ， 改 进 和 提高 模型 的 预测 能 力 ， 特 
别 是 对 成 年 树林 的 预测 能 力 ， 研 究 和 开发 可 进行 尺度 推 延 的 模型 ， 可 与 整体 空气 质量 模型 结 
合 使 用 或 运行 的 模型 ， 以 及 可 进行 经 济 损失 评估 和 预测 的 模型 。 此 外 ， 对 模型 模拟 的 不 确定 
性 进行 评估 和 数量 化 ， 应 该 做 为 改进 和 开发 模型 过 程 中 的 一 项 重要 内 容 。 

8. 实验 尺度 推 延 

到 目前 为 止 ， 绝 大 多 数 关 于 臭氧 对 植物 影响 的 实验 是 针对 单 株 或 少数 幼苗 或 幼 树 进 行 
的 。 而 且 ， 这 一 实验 形式 将 被 长 期 继续 使 用 (USEPA，1998)。 因 此 ， 如 何 将 这 种 小 尺度 实 
验 的 结果 推 延 至 更 大 的 斥 度 是 近期 研究 的 重点 之 一 。 尺 度 推 延 涉及 时 间 和 空间 两 个 方面 。 就 
时 间 尺 度 而 言 ， 研 究 的 内 容 是 如 何 根据 幼苗 短 时 间 内 对 臭氧 的 反应 推 延 成 年 植物 长 时 期 对 鼻 
氧 的 反应 。 就 空间 尺度 而 言 ， 研 究 内 容 是 如 何 根据 单 株 或 数 株 植物 对 臭氧 的 反应 推 延 大 面积 
植物 林 甚 至 整个 植物 种 群 对 臭氧 的 反应 。 斥 度 推 延 的 研究 ， 应 该 把 实验 室 和 实验 田 的 研究 与 
大 规模 实地 研究 及 模型 模拟 研究 紧密 结合 起 来 。 

9. 重新 评估 经 济 损失 - 

近期 这 方面 的 主要 研究 工作 包括 以 下 几 点 : 外 设计 和 开展 大 规模 成 年 树林 实验 ， 搞 清 臭 
” 氧 浓度 及 暴露 期 与 成 年 林 成 长 速度 下 降 之 间 的 关系 ， 进 而 评估 臭氧 对 商业 林 区 造成 的 经 济 损 
失 ， 并 为 开发 有 关 评 估 与 预测 模型 建立 必要 的 数据 基础 ; @ 设 计 和 开展 农作物 田间 实验 ， 检 
核 或 修改 现 有 的 全 国 农作物 损失 评估 网 站 提供 的 估算 结果 ; @@ 设 计 和 开展 针对 城市 地 区 景观 
植物 的 实验 ， 从 而 评估 臭氧 对 这 些 景 观 植物 ， 特 别 是 对 景观 树种 和 灌 林 的 损害 和 相应 的 经 济 
损失 ;四 研究 和 开发 新 的 方法 和 技术 以 评估 臭氧 对 自然 生态 系统 (如 湿地 和 沙漠 ) 价值 的 影 
Dla . 

10. 建立 区 域 性 和 全 国 性 监测 网 

目前 ， 美 国 城区 和 郊区 已 普遍 建立 了 臭氧 监测 网 站 ， 农 村 地 区 也 设立 了 一 定数 目的 一 些 
监测 站 《USEPA，1997) 。 但 是 ， 这 些 监测 站 的 主要 任务 是 监测 空气 中 的 臭氧 浓度 ， 其 监测 
结果 主要 被 用 来 显示 某 一 地 区 针对 臭氧 一 级 空气 质量 标准 的 达标 情况 。 对 于 研究 臭氧 对 植物 
的 影响 而 言 ， 监 测 臭氧 浓度 只 是 第 一 部 分 ， 即 确定 植物 对 臭氧 的 暴 圳 程度。 因此， 臭氧 浓度 
的 监测 必须 与 观察 和 研究 植物 对 臭氧 的 吸收 和 反应 结合 起 来 。 近期 的 工作 包括 : 中 设计 和 发 
展区 域 性 和 全 国 性 的 适 于 研究 臭氧 对 生态 与 植物 影响 的 监测 网 。 在 设计 中 ， 应 该 最 大 程度 地 
利用 现 有 网 站 ， 并 加 密 农 村 地 区 ， 边 远 地 区 和 自然 地 区 的 监测 网 站 ; @ 在 这 些 网 站 中 ， 在 监 
测 臭 氧 浓 度 的 同时 ， 观 察 和 研究 植物 对 臭氧 的 反应 和 受 损 程度 。 在 必要 和 可 能 的 情况 下 ， 可 
以 选择 或 设置 某 些 生物 指示 物 (Biological Indicator) 以 便 观 察 。 例 如 ， 可 以 选择 一 些 敏感 性 
植物 ， 观 察 和 记录 其 叶 面 受 损 情况 ;@ 监 测 网 站 的 研究 工作 应 该 与 大 规模 区 域 性 研究 ， 模 型 
与 预测 研究 及 尺度 推 延 研究 结合 进行 。 


四 、 结 束 语 


地 面 臭氧 是 美国 空气 污染 的 一 个 主要 问题 ， 已 经 危害 和 困扰 美国 长 达 半 个 世纪 。 由 于 缺 

乏 足 够 的 和 可 靠 的 科研 结果 ， 联 邦 环境 保护 署 至 今 未 能 为 地 面 臭氧 确定 以 保护 公益 特别 是 保 

护 生 态 为 目的 的 二 级 标准 。 联 邦 环境 保护 署 计划 在 下 一 次 审查 期 间 (2002 年 开始 ) 完成 这 

一 任务 。 为 此 ， 联 邦 环境 保护 署 决定 尽快 开展 一 系列 研究 工作 ， 并 期 望 这 些 研 究 工作 的 结果 
°F ° 


能 够 为 确立 臭氧 二 级 标准 提供 可 靠 依据 。 不 难看 出 ， 由 于 时 间 上 的 限制 ， 许 多 研究 工作 很 难 
甚至 不 可 能 在 2002 年 之 前 得 出 充足 可 靠 的 结果 。 但 是 ， 如 果 能 够 按照 计划 进行 ， 这 些 研究 
工作 必 将 〈 尽 管 迟 些 年 ) 产生 大 批 新 的 有 价值 的 成 果 ， 从 而 改进 和 提高 决策 者 和 科研 工作 者 
对 地 面 臭氧 与 生态 系统 关系 的 了 解 ， 并 为 联邦 环境 署 最 终 确 立地 面 臭氧 二 级 标准 提供 有 力 的 
科学 和 技术 依据 。 此 外 ， 联 邦 环境 保护 署 为 地 面 臭氧 确立 二 级 标准 的 过 程 ， 不 失 是 一 个 “ 决 
策 需 要 推动 科学 研究 ”的 典 例 。 

需要 指出 的 是 ， 虽 然 进 行 上 述 研究 工作 的 主旨 是 为 联邦 环境 保护 署 确定 地 面 臭 氧 三 级 标 
准 提供 依据 ， 这 些 工作 对 保护 生态 系统 ， 包 括 各 种 农作物 、 各 种 自然 植被 和 森林 、 各 种 自然 
和 人 工 景观 ， 具 有 广泛 的 和 实际 的 意义 。 而 且 ， 这 些 研究 工作 大 多 具有 多 学 科 交叉 性 质 
(Inter-Disciplinary) 。 为 此 ， 联 邦 环境 保护 署 在 承担 各 项 研究 中 的 主导 作用 的 同时 ， 大 力促 
进 多 部 门 和 多 学 科 的 广泛 合作 ， 并 希望 联邦 农业 部 农业 研究 管理 局 和 林业 管理 局 、 联 邦 内 政 
部 鱼 类 及 野生 动物 管理 局 和 国家 园林 管理 局 ， 以 及 各 大 学 和 研究 所 ， 积 极 承担 有 关 研 究 项 
目 。 

随 着 经 济 的 高 速 发 展 ， 中 国 的 空气 污染 问题 日 趋 严重 ， 已 经 引起 各 级 政府 ， 环 境 保护 工 
作者 以 及 普通 百姓 的 关切 ， 许 多 控制 计划 和 措施 已 经 或 将 要 启动 。 但 是 ， 从 目前 看 ;各 方 的 
关切 和 各 种 控制 措施 均 集中 于 改善 城市 地 区 空气 质量 。 美 国 和 其 他 国家 的 大 量 研究 表明 ， 诸 
如 臭氧 之 类 的 空气 污染 物 可 以 传播 几 十 、 几 百 甚至 上 千 公里 ， 致 使 大 面积 农田 、 森 林 和 自然 
生态 系统 暴露 于 各 种 空气 污染 物 之 中 。 美 国联 邦 环境 保护 署 估 计 ， 由 地 面 臭 氧 对 农作物 和 森 
林 造 成 的 损害 给 美国 带 来 的 经 济 损失 每 年 可 达 20 亿 一 30 亿美 元 (这 方面 的 研究 情况 和 信 
息 ， 作 者 将 另 文 细 述 )。 考 虑 到 如 此 巨大 的 经 济 损失 和 对 生态 系统 的 严重 危害 ， 作者 说 希 望 
中 国 各 级 政府 及 环境 与 生态 学 者 尽早 重视 地 面 臭 气 和 其 他 空气 污染 物 对 农业 和 生态 的 危害 ， 
并 及 时 开展 这 方面 的 研究 工作 。 


致谢 “本文 初稿 完成 后 ， 王 全 禄 博士 做 了 审阅 并 提出 了 宝贵 的 修改 意见 。 作 者 说 向 王 全 
禄 博士 致 以 衷心 的 感谢 。 
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城市 生态 学 : 
一 个 面临 新 挑战 的 生态 学 领域 


RH) Sew? 张 利 权 ? 
(1 亚利桑那 州立 大 学 ， 环 境 研究 中 心 Tempe, AZ85287 
:亚利桑那 州立 大 学 ， 生 命 科 学 系 ，Phoenix，AZ 85069) 


摘要 城市 环境 是 受 人 类 活动 极度 影响 的 生态 系统 的 典型 代表 。 城 市 生态 学 研究 对 许多 传统 
的 生态 学 理论 提出 了 挑战 。 然 而 ， 城 市 生态 学 研究 又 为 发 展 、 丰 富 、 人 和 修改 和 检验 生态 学 理论 
提供 了 一 个 重要 的 基地 。 为 了 改善 人 类 的 生存 环境 ， 合理 地 管理 自然 资源 以 及 保护 全 球 的 
生物 多 样 性 ， 我 们 必须 要 发 展 和 完善 城市 生态 学 理论 和 实践 。 城 市 生态 学 有 多 种 途径 来 研究 
和 理解 城市 系统 的 结构 、 功 能 和 动态 。 本 文 着 重 阑 述 两 种 。 生 态 系统 生态 学 途径 注重 于 城市 
生态 系统 中 的 能 流 、 物 流 和 生物 种 类 的 研究 ; 而 城市 景观 生态 研究 途径 注重 于 景观 中 空间 异 
人 物流 、 生 物种 类 和 信息 流 等 
生态 学 过 程 的 。 北 美 城市 生态 学 长 期 研究 正 是 以 这 两 种 主要 研究 途径 相 结合 为 特征 的 。 毫 无 
疑问 ， 城 市 生态 学 长 期 研究 对 于 认识 并 解决 由 于 全 球 城市 化 趋势 的 加 速 和 城市 发 展 过 程 中 出 
现 的 一 系列 问题 ， 如 人 口 膨 胀 、 资 源 紧 缺 、 城 市 布局 不 合理 、 环 境 污染 等 等 ， 具 有 重要 意 
pe 


Abstract Zhu!, W.,J. Wu’, and L. Zhang? (1 Arizona State University, Tempe, AZ85287, 
USA; 7Arizona State University - West, Phoenix, AZ85069, USA). Urban Ecology: An Ecologi- 
cal Field Facing New Challenges. Urban environment represents ecological systems that are most 
drastically transformed by human activities. The study of urban ecology represents a challenge to 
classical ecological theory. Indeed, most ecological theories have been developed without an explic- 
it consideration of urban environments. We assert that the urban ecosystem is one of the ideal 
places to develop, modify and test current ecological theory, as we struggle to improve the living 
environment for human being, manage the natural resources of the planet and preserve its biodi- — 
versity over the coming decades and beyond. Two ecological approaches are mainly adopted to un- 
derstand and manage the structure, function and dynamics of urban ecosystems. The ecosystem 
approach studies cities as systems, focusing on energy flow, materiel cycling and species in them. 
On the other hand, a landscape ecological approach focuses on the creation of the spatial hetero- 
geneity within landscapes and how that heterogeneity influences the flow of energy, matter, 
species and information across the landscape. Long-term Ecological Research projects in USA are 
characterized by integrating these two research approaches. This paper reviews these approaches 


and discusses new opportunities in urban ecology. 
一 、 前 言 


城市 生态 学 研究 起 源 于 欧洲 ， 其 发 展 历史 可 追溯 到 第 二 次 世界 大 战 后 有 关 欧 洲 城市 废 起 
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上 植物 区 系 的 研究 。 此 后 ， 城 市 生态 学 在 世界 各 地 迅速 发 展 。 对 于 城市 植被 、 动 物 、 土 壤 和 
气候 的 研究 已 有 丰富 的 文献 记载 (Rebele，1994)。 全 球 人 与 生物 圈 计 划 (MAB) 中 的 城市 
生态 学 项 目 对 于 20 世纪 70 年 代 迅 速 发 展 中 的 香港 做 了 非常 全 面 的 生态 和 社会 学 研究 。 近 年 
来 ,城市 生态 学 作为 生态 学 中 一 个 分 支 学 科 ， 其 重要 性 不 断 提 高 (McDonell 和 Pickett, 
1990; Sukopp 等 ，1995$; Picket 等 ，1997) 。 城 市 生态 学 是 一 个 多 学 科 交 叉 的 、 发 展 迅 速 的 
新 兴 领 域 。 它 是 生态 学 、 地 理学 、 地 质 学 、 社 会 学 、 经 济 学 、 政 治学 等 多 方位 的 组 合 。 城 市 
生态 学 成 为 生态 学 中 一 个 重要 分 支 学 科 (McDonell 和 Pickett, 1990; Sukopp 等 ，1995; 
Pickett 等 ，1997)。 它 的 兴起 为 我 们 研究 全 球 城 市 化 趋势 提供 了 科学 基础 。 

在 北美 ， 城 市 生态 学 在 20 世纪 90 年 代 进 入 一 个 新 阶段 。 一 个 重要 标志 就 是 两 个 城市 生 
态 学 长 期 研究 (Urban LTER) 项 目的 建立 : 一 个 是 美国 东部 城市 巴尔 地 摩 (Baltimore) (网 
hk: http: /baltimore，umbc，eduvlter/y) ， 另 一 个 是 美国 西部 新 兴 城 市 风 凰 城 (Phoenix ) 
(网 址 : http: //caplter. asu，edu/) 。 城 市 生态 学 在 北美 迅速 兴起 ， 
中 的 一 个 前 沿 领 域 。 北 美 城市 生态 学 重点 突出 了 生态 系统 生态 学 、 景 观 生 态 学 、 社 会 科学 、 
地 理 信 息 系 统 (GIS) 和 遥感 技术 的 紧密 结合 。 城 市 生态 学 不 仅 为 生态 yaa A BH 
研究 领域 ， 而 且 也 带 来 了 新 的 机 遇 和 挑战 。McDonnell 和 Pickett (1990) 指出 城市 生态 系统 
提供 了 检验 生态 学 理论 的 新 的 实验 基地 。 生 态 学 家 从 而 可 以 在 自己 的 居住 环境 中 研究 与 人 类 
城市 化 有 关 的 生态 学 课题 ( 表 1)。 然 而 ， 城 市 生态 系统 是 非常 复杂 的 系统 ， 在 许多 方面 不 
同 于 自然 生态 系统 。 在 接受 新 挑战 的 同时 ， 生 态 学 家 不 仅 将 为 全 球 城市 化 趋势 的 研究 做 出 贡 
献 ， 而 且 也 将 创造 出 新 思想 、 新 理论 和 新 方法 去 充实 生态 学 学 科 本 身 。 

表 1 城市 生态 系统 中 的 生态 学 课题 


生态 学 课题 定义 与 举例 

干扰 干扰 频率 GRIM ARS), FRB GHA), FRA 

生物 种 类 构成 As， 伴 人 种 类 (AER. RA, 害虫 等 ) 增加 ， 外 来 种 增加 ， 本 地 种 和 稀有 种 
景观 构成 人 为 景观 占 优 势 ， 建 筑 物 取 代 植 被 ， 不 透 性 覆盖 取代 土壤 覆盖 。 

胁迫 污染 、 噪 音 影 响 城市 生物 (AR) 的 生理 反应 ， 种 群 密度 影响 生物 行为 。 

Xt. AR. | 城市 生态 过 程 不 仅 取决 于 物理 、 化 学 和 生物 因素 ， 同 时 也 取决 于 人 类 特有 的 文化 、 经 济 、 政 
政治 治 等 因素 。 

能 量 流动 与 大 部 分 自然 生态 系统 不 同 ， 异 养生 态 系统 是 城市 的 重要 特征 。 

物质 循环 大 规模 物质 输入 和 输出 ， 不 完全 的 物质 循环 。 


二 、 城 市 作为 一 个 综合 生态 系统 


从 生态 学 角度 来 看 ， 城 市 可 以 被 认为 是 大 型 的 、 异 养 的 、 具 有 大 量 能 量 和 物质 输出 和 输 
入 的 综合 生态 系统 。 生 态 学 上 定义 外 来 输入 能 量 大 于 本 身 光 合 固定 能 量 的 系统 为 异 养 系统 
(heterotrophic system) 〈 表 2)。 城 市 运转 所 需要 的 能 量 大 部 分 来 自 城市 以 外 ， 其 本 身 经 光合 
作用 获得 的 能 量 (生态 系统 能 量 的 最 终 来 源 ) 是 非常 有 限 的 。 在 20 世纪 70 年 代 的 香港 城市 

生态 系统 研究 中 ， 香 港 行政 区 本 身 (包括 大 量 城郊 组 成 部 分 ) 经 光合 作用 形成 的 能 量 仅 占 整 
体能 量 消耗 的 12.5% (Boyden 等 ，1981) 。 蜡 养生 态 系统 即使 在 工业 革命 以 前 也 是 区 分 城市 
与 非 城市 系统 的 一 个 重要 标志 。 工 业 革 命 之 前 的 城市 ， 如 中 国 的 北京 、 欧 洲 的 罗马 、 伦 敦 、 
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巴黎 (政治 中 心 ) 或 苏州 、 杭 州 〈 商 业 中 心 )， 无 不 依赖 于 城市 以 外 的 食物 5 燃料 的 输入， 
从 而 形成 生态 学 上 显然 的 异 养 生态 系统 特征 。 工 业 革命 以 后 的 现代 城市 ， 由 于 化 看 燃料 丰 ( 石 
油 、 煤 炭 和 和 天然气) 的 大 量 使 用 ， 更 进一步 加 深 了 城市 的 异 养 程度 (Boyden 和 :Dovers， 
1992)。 当 今 ， 西 方 大 中 型 城市 (ARAL PD) 所 消耗 能 量 的 99% 来 自 于 外 部 输 大 ”其 本 
身 经 光合 作用 所 获得 的 能 量 来 源 已 不 再 重要 。 城 市 的 这 一 异 养 特 征 对 于 城市 生态 学 的 研究 非 
常 重要 ， 因 为 大 多 数 自 然 生 态 系统 是 自 养 系统 ， 即 其 主要 能 量 来 源 于 本 身 的 光合 作用 三 但 消 
数 生态 系统 如 林 间 溪流 其 能 量 输入 可 超过 其 本 身 光 合 固定 ， 而 成 为 异 养 系统 )5 由 于 城市 运 
转 和 发 展 决定 于 能 量 输入 ， 能 量 输入 的 保障 程度 、 效 率 和 渠道 成 为 城市 发 展 的 第 二 制约 因 
#3 eee ee ee eee 
研究 城市 对 其 他 生态 系统 依赖 性 的 多 种 测量 指标 。 | a 
表 2 不 同 生 态 系统 的 能 量 消费 特征 (Odum 和 Odum, 1980) 


生态 系统 一 年 消费 能 量 或 “ ‘AEE EE” FR 2)" 了 
太阳 能 加 其 他 自然 能 源 维持 的 系统 , 生产 过 量 有 机 物 的 、 具 有 很 ey ee 
高 维持 生命 能 力 的 高 产 系统 ， 如 海岸 河口 、 某 些 热带 雨林 等 
太阳 能 加 人 类 辅助 能 源 维 持 的 系统 : 由 辅助 燃料 支持 或 其 他 人 类 同人 
cc 10000 - 40000 ft 
燃料 支持 的 城市 工业 : 大 量 使 用 化 石 燃 料 ， 往 往 是 聚集 的 并 由 运 站 全 
输 道路 相连 ， 如 城镇 WK 100000 二 3000000 

表 3 城市 生态 系统 对 其 他 生态 系统 依赖 性 的 测量 — 

测定 量 解释 ce 

— 总 初级 生产 力 (P) 与 生态 系统 呼吸 (RE) 之 比 (KEWERRR: Ss HR 
市 生态 系统 : <1) 

die sales 总 初级 生产 力 (P) 与 生态 系统 呼吸 加 上 工业 呼吸 (RI; 由 于 化 石 燃料 燃烧 和 
其 他 非 生物 氧化 造成 的 能 量 损失 ) 之 比 【 城 市 生态 系统 : 过 1) 

In/O 总 能 量 输入 (In=P+1) 与 总 能 量 输出 (O= RE+ RI+E) 之 比 ， 这 时 输入 
(1) 和 输出 (E) 包括 天 气 、 水 文 、 生 物 载体 和 人 类 专门 的 运输 。 

DR 能 是 给 人 与 生 春 系 统 呼吸 加 上 由 于 化 石 燃料 燃烧 和 其 他 非 生物 氧化 造成 的 能 量 

LE 能 量 输入 与 能 量 输出 之 比 

生态 足迹 (Ecological foot- 

一 个 城市 生态 系统 消耗 物质 所 需要 的 总 土地 面积 
sprint) 让 对 于 地 区 的 生态 是 | 考虑 到 城市 周围 实际 景观 的 生产 力 和 资源 可 利用 性 而 计算 的 生态 足 壕 


<a : 以 氨 、 碳 、 Aa Be KREME (RM. BR, AM) 
专 一 物质 的 生态 足迹 同化 过 程 为 对 象 的 生态 足 


某 资源 输入 到 城市 的 加 权 平 均 距 离 
由 于 城市 化 而 造成 的 净 初 级 生产 (NPP) 力 的 损失 或 改变 
输入 物品 所 需要 的 总 运输 费用 


加 权 平 均 依 赖 距离 
净 初 级 生产 力 占 用 率 


城市 不 仅 依赖 于 外 界 能 量 输入 ， 它 同时 依赖 于 外 界 的 物质 输入 ， 包 括 城市 用 水 和 原材料 
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输入 。 以 香港 为 例 ， 即 使 包括 了 87% 的 城郊 土地 (13% 农 业 用 地 )， 仍 需要 从 广东 省 输入 
25% 的 城市 用 水 (Boyden 等 ，1981)。 世 界 各 大 城市 绝 大 多 数 依 赖 于 外 界 的 水 供应 ， 即 使 在 
水 资源 丰富 地 区 的 上 海 、 纽 约 也 不 例外 。 空 气 的 输入 和 输出 往往 被 忽视 ， 因 为 空气 流动 不 直 
接受 人 控制 ， 但 城市 运转 每 天 消耗 大 量 氧气 ， 产 生 大 量 二 氧化 碳 及 其 他 有 害 气体 。 如 果 空 气 
流动 短暂 停滞 (如 无 风 季节 的 香港 ， 位 于 谷地 的 城市 洛杉矶 ) ， 城 市 运转 将 直接 受到 影响 。 

现代 城市 一 个 更 急迫 的 问题 是 污染 物 和 废物 的 大 量 产生 。 在 自然 生态 系统 中 ， 所 有 的 有 
机 物 来 自 于 光合 作用 ， 最 终 经 过 分 解 过 程 还 原 为 无 机 物 。 在 城市 生态 系统 中 ， 废 物 的 “分 
解 ” 基 本 上 由 以 下 3 条 途径 进行 : OR MAM (如 污水 处 理 厂 ); ORME (如 垃圾 填 
A); 图 废物 外 运 (即将 废物 转移 到 城市 外 )。 途 径 1 受 处 理 技术 和 费用 制约 ， 途 径 2 和 3 又 
受 可 用 土地 的 制约 。 大 量 的 城市 废物 不 仅 包 括 对 人 体 有 害 的 物质 〈 如 城市 废气 、CO、O):、 
NO, 等 )， 而 且 也 包括 大 量 原本 无 害 的 、 甚 至 是 必需 的 养分 物质 ， 如 所 和 磷 的 积累 而 形成 富 
营养 化 。 农 业 和 城市 的 所 和 磷 输 出 是 造成 水 体 河流、 湖泊 和 海洋 ) 污染 的 主要 原因 (Car- 
penter 等 ，1998) ， 而 水 域 生 态 环境 的 恶化 反 过 来 又 制约 城市 的 发 展 (城市 用 水 、 水 产品 减 
be) 

尽 营 很 多 城市 生态 学 研究 以 城市 行政 区 为 其 研究 单元 ， 许 多 物质 流动 ， 如 降雨 后 的 地 表 
水 与 物质 流动 往往 涉及 整个 景观 或 流域 。 流 域 生态 学 (watershed ecology) 是 生态 系统 生态 
学 中 的 一 个 新 途径 ， 已 经 在 自然 生态 系统 研究 中 被 广泛 采用 (Likens 和 Bormann, 1995). 
根据 流域 来 确定 生态 系统 边界 的 优点 是 可 以 通过 追踪 水 和 物质 的 流动 ,， 把 流域 内 不 同 的 覆 商 
单元 〈 住 宅 、 人 公路、 厂矿、 企业 和 绿化 带 等 ) 有 机 地 联系 起 来 。 城 市 所 在 的 流域 的 自然 特征 
在 很 大 程度 上 被 人 造 不 透水 的 地 面 物 、 管 道 铺 设 、 河 道 挖掘 等 改变 (图 1)。 巴 尔 地 摩 和 风 
凰 城 两 个 城市 长 期 研究 项 目 都 把 流域 生态 学 研究 作为 其 重要 组 成 部 分 。 
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城市 梯度 


Hl 生物 地 球 化 学 过 程 沿 城市 化 梯度 的 变异 程度 的 假设 〈 引 自 Collins 等 ，2000) 

以 半 干 旱 或 于 旱地 区 城市 为 例 ， 水 分 是 生物 生产 力 的 限制 因子 。 生 态 系统 过 程 (如 土壤 呼吸 ) 的 空间 差异 可 能 从 未 受 
干扰 的 自然 生态 系统 到 城市 边缘 而 降低 ， 到 达 城 市 中 心 又 急剧 开 高 。 时 间 上 的 变化 在 未 受 干扰 的 自然 生态 系统 中 三 般 
比较 高 ， 城 市 边缘 相对 较 低 ， 但 在 城市 中 心 又 相对 增高 


近年 来 ， 生 态 足迹 (ecological footsprint) 的 概念 被 广泛 应 用 于 城市 生态 学 研究 。 生 态 
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足迹 非常 形象 化 地 表达 了 城市 对 周边 环境 帮 至 全 球 环境 的 压力 和 需求 。 通 过 计算 城市 对 食 
物 、 燃 料 等 的 需求 可 得 出 满足 这 些 需 求 所 需要 的 土地 面积 。 生 态 足迹 通常 表示 为 维持 一 个 城 
市 所 需 的 周边 土地 面积 与 城市 土地 面积 之 比 。 由 于 城市 对 于 周边 环境 所 需要 的 不 仅仅 是 食物 
和 燃料 等 ， 所 以 还 可 以 分 别 计算 处 理 废 物 、 废 水 和 废气 所 需 的 土地 、 供 水 所 需 的 流域 面积 等 
等 。Folke 等 (1997) 计算 了 29 个 北欧 最 大 城市 的 生态 足迹 ， 尽 管 所 有 城市 的 总 面积 仅 为 
2216km’, HAG 2200 百 万 ， 他 们 需要 比 城市 面积 大 133 倍 的 海洋 面积 来 提供 水 产品 、50 
倍 的 耕地 面积 提供 各 种 食物 、18 倍 的 森林 面积 提供 木材 、27 一 75s 倍 的 湿地 生态 系统 面积 处 
理 城 市 的 氮 排 放 。 尽 管 生态 足迹 概念 在 应 用 上 尚 有 不 少 需 改进 之 处 ， 它 的 提出 和 应 用 为 城市 
生态 学 研究 提供 了 一 种 新 的 角度 和 方法 (Luck 等 ，2000)。 图 2 是 对 一 个 自然 生态 系统 与 一 
个 城市 生态 系统 的 生态 足迹 的 比较 。 


商 产地 面积 =20,000km2 


城市 =114km2 


土地 消耗 率 =4.3ha/ 每 人 


图 2 一 个 异 养 林 间 溪流 生态 系统 (左边 ， 仿 Fisher 和 Likens，1973) 
如 果 生 态 系统 中 所 有 能 量 消 耗 [呼吸 ，R，2935 千 卡 / OK? -4E))] 取决 于 来 自 周 围 森林 [初级 生产 率 ，NPP，4680 F 
卡 / ( 米 ' 年 )] 的 有 机 物 输入 ，lm 宽 的 溪流 将 需要 相应 于 两 边 各 0.3lm 宽 的 溪 边 林带 的 有 机 物 输入 。 该 面积 是 林 间 
溪流 生态 系统 面积 的 62% 。 作 为 对 照 (右边 ) ， 加 拿 大 温哥华 城 〈 仿 Wackeragel 和 Rees，1996) 消耗 相应 于 20000km? 
高 产 土 地 所 生产 的 物质 ， 这 是 该 城市 占 地 面积 的 180 4% (SL Collins 等 ，2000) 


三 、 城 市 作为 不 同 生态 单元 的 镶 散 体 


生态 系统 生态 学 途径 把 城市 看 作 是 一 个 整体 系统 ， 并 集中 研究 其 能 量 和 物质 的 输入 、 输 
出 和 运转 。 城 市 生态 学 研究 的 另 一 个 传统 途径 是 注重 对 城市 单元 或 缀 块 的 分 析 。 城 市 的 不 同 
单元 可 被 视 为 独立 的 生态 系统 ， 在 此 水 平 上 研究 其 结构 、 功 能 和 动态 ， 并 且 也 有 可 能 进行 独 
立 的 实验 处 理 。 许 多 所 谓 的 城市 生态 学 研究 就 是 在 城市 内 某 个 公园 或 残留 自然 植被 片段 中 进 
行 的 生理 生态 、 种 群 或 群落 学 方面 的 研究 ( 例 Sukopp 等 ，1995) 。 然 而 ， 正 在 兴起 的 景观 生 
态 学 途径 强调 研究 城市 景观 绥 块 系统 的 结构 、 功 能 和 动态 。 因 此 ， 研 究 城市 单元 之 间 相 互 关 
系 是 城市 景观 生态 学 的 重要 组 成 部 分 ( 邬 建国 ，2000)。 基 于 这 种 城市 景观 灸 峙 体 概 念 ， 
Zipperer 等 人 (2000) 提出 了 研究 城市 生态 学 的 一 系列 生态 学 原理 (又 见 Wu，2000; Wu 和 
Pickett，2000) 。 凤 凰 城 和 巴尔 地 麻城 市 生态 学 研究 正 是 应 用 这 些 原理 的 具体 体现 。 
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凰 城 6400km* 研究 区 域 被 系统 地 划分 成 400 个 小 区 。 城 市 中 心 的 100 个 小 区 内 各 设 一 个 调 
查 样 方 ， 城 市 边缘 地 区 (包括 城郊 农业 用 地 、 匾 漠 植 被 等 ) 每 3 个 小 区 设 一 个 调查 样 方 ， 总 
共 200 个 调查 样 方 。 调 查 样 方 为 30mx 30m， 随 机 设置 于 小 区 内 ， 其 位 置 由 全 球 定位 系统 
(GPS) 定位 。 样 方 调查 每 五 年 一 次 ， 在 春季 2 一 4 月 之 间 。 调 查 者 在 每 个 样 方 内 记录 动 植 物 
组 成 ， 采 集 土壤 样品 ， 观 察 记 录 小 气候 、 土 地 利用 类 型 和 程度 ， 同 时 记录 样 方 内 结构 组 成 ， 
包括 植物 的 三 维 结构 、 建 筑 物 结构 、 道 路 与 非 道 路 界限 等 ， 再 经 GIS 将 其 数值 化 。 这 些 实 
地 调查 数据 和 结合 遥感 数据 为 分 析 和 研究 城市 单元 的 结构 、 分 布 、 功 能 和 动态 ， 以 及 为 城市 
生态 系统 建 模 提供 了 必要 的 基础 。 

城市 生态 系统 的 一 个 重要 特征 是 ， 其 主要 生物 种 类 是 人 或 与 人 类 有 关 的 动 植物 和 微 生 
物 。 作 为 主要 物种 ， 人 类 往往 并 不 只 是 消费 城市 范围 内 的 初级 生产 力 ， 其 食物 还 往往 来 源 于 
城市 以 外 的 地 区 。 城 市 产生 的 废物 主要 通过 运输 而 输出 ， 但 输出 有 时 并 不 完全 。 同 时 ， 人 类 
对 城市 单元 内 的 动 植 物 也 有 很 大 的 影响 。 城 市 外 来 种 的 引进 及 其 对 城市 生态 结构 的 影响 也 是 
城市 生态 学 研究 中 的 一 项 重要 课题 (如 城市 外 来 种 的 引进 会 改变 城市 鸟 类 的 分 布 ， 或 带 人 病 
菌 ， 从 而 影响 种 群 动态 及 其 他 生态 学 过 程 )。 图 3 表明 ， 随 着 城市 化 过 程 的 加 剧 ， 物 种 丰富 
度 也 发 生变 化 。 而 这 些 格局 与 非 城市 生态 演 替 预期 的 格局 RPA) 显然 不 同 。 时 间 轴 相应 
于 自从 一 个 地 区 最 初 被 人 类 定居 为 城市 的 时 间 (城市 化 ) 或 自从 干扰 后 开始 演 替 的 时 间 CAE 
态 演 蔡 )。 城 市 群落 中 外 来 种 百分比 是 随 人 口 增长 的 渐进 饱和 函数 ， 假 定 随 着 迁 入 城市 的 人 
口 增加 他 们 将 带 和 更 多 的 外 来 种 。 因 为 城市 化 导致 自然 生境 的 破坏 ， 物 种 丰富 度 BA) 在 
城市 化 的 最 初 阶 段 会 降低 ， 但 随 着 外 来 种 百分比 的 增加 ， 物 种 丰富 度 在 城市 化 中 期 阶段 达到 
低 值 后 又 会 增加 。 最 后 阶段 的 物种 丰富 度 (包括 外 来 种 ) 可 能 超过 初期 阶段 。 


Fi / 居住 以 后 的 时 间 


图 3 城市 生态 系统 中 物种 丰富 度 (点 线 ) 和 外 来 种 百分比 ( 实 线 ) 随时 间 变化 的 假设 〈 引 自 Collins 等 ， 
2000) 
城市 系统 的 另 一 个 明显 特征 是 高 比率 的 地 表 不 透水 覆盖 。 城 市 地 表 往 往 有 约 50% 的 不 
透水 的 人 为 覆盖 物 〈 道 路 、 建 筑 物 等 )。 这 些 人 为 覆盖 物 影响 到 系统 的 水 分 和 物质 的 流动 ， 
辐射 能 量 的 分 配 和 流动 。 这 些 变化 又 反馈 影响 城市 单元 中 的 动 植物 及 人 类 的 健康 和 行为 。 典 
人， 


型 的 例子 是 城市 内 土壤 对 降水 的 吸收 能 力 大 大 降低 ， 城 市 表面 积 水 需 经 由 人 为 铺设 管道 排 
出 ， 并 往往 造成 对 城市 周围 水 源 的 污染 或 造成 城市 积 水 。 水 泥 和 沥青 覆盖 在 白天 吸收 太阳 辐 
射 能 ， 夜 里 释放 长 波 热量 而 造成 城市 热岛 效应 。 城 市 地 表 人 为 铺设 的 覆盖 大 大 降低 了 城市 绿 
化 面积 ， 从 而 影响 城市 生物 及 人 类 ， 影 响 城市 噪音 控制 和 空气 污染 控制 等 等 。 

城市 景观 中 绥 块 的 类 型 、 面 积 和 分 布 都 有 异 于 自然 景观 。 城 市 景观 缀 块 的 类 型 在 很 大 程 
度 上 取决 于 人 类 的 土地 利用 (Zipperer 等 ，2000) ， 如 居民 用 地 、 商 业 用 地 、 工 业 用 地 :机 
关 学 校 用 地 、 城 市 绿化 用 地 、 城 郊 农 田 、 自 然 地 、 道 路 及 水 域 等 。 从 城郊 到 城市 中 心 ;， 十 地 
利用 类 型 从 相对 单一 到 复杂 多 样 ， 缓 块 平均 面积 逐渐 减 小 。 

城市 生态 系统 研究 中 的 一 个 重要 方面 是 人 类 对 城市 环境 的 影响 。 人 类 直接 和 间接 地 改变 
城市 环境 ， 而 城市 环境 的 改变 又 反馈 影响 人 类 和 城市 生物 。 城 市 热岛 效应 就 是 人 类 直接 或 间 
接 活动 的 结果 。 在 瑞士 某 一 城市 的 研究 中 ，Baur 和 Baur (1993) 发 现 一 种 蜗牛 (land snail) 
的 孵化 率 取决 于 其 栖 居 绿 地 的 土壤 温度 ， 而 土壤 温度 则 与 周围 环境 中 城市 建筑 物 和 道路 有 
关 。 城 市 热岛 效应 引起 该 物种 孵化 率 的 降低 ， 而 这 些 影响 又 与 城市 绿地 缀 块 和 非 绿 地 组 块 的 
空间 分 布 密切 相关 (Baur 和 Baur, 1993). 

人 类 对 城市 环境 的 另 一 重要 影响 是 多 种 氮 氧 化 物 气体 (NO、NO、NO;) WHR. 
管 氮气 在 大 气 层 中 非常 稳定 ， 氮 氧化 物 气体 是 氮 循 环 中 非常 活跃 的 物质 。 一 氧化 氮 更 是 城市 
臭氧 形成 的 重要 因子 。 由 于 氮 是 植物 生长 的 重要 养分 ， 固 定 化 的 氢化 合 物 (如 氮 氧 化物) 含 
量 影响 植物 的 生长 和 分 布 。 城 市 中 氮 氧 化 物 气体 主要 来 自 于 汽车 内 燃 过 程 。 凤 凰 城 城 市 生态 
学 研究 表明 ， 城 市 土壤 中 的 无 机 氮 含 量 普 遍 高 于 城郊 未 开发 的 荒漠 土地 ， 近 道路 的 土壤 又 高 
于 远道 路 的 土壤 。 表 明 城 市 氮 循 环 不 仅 在 整体 上 ， 而 且 在 城市 缀 块 水 平 上 也 不 同 于 自然 生态 
系统 。 

城市 绿化 是 减少 空气 污染 、 改 善 城市 环境 的 重要 手段 。 最 新 研究 表明 ， 树 木 可 以 改善 城 
市 空气 质量 ， 但 在 某 些 情 况 下 也 可 能 降低 城市 空气 质量 。 例 如 ， 对 树木 挥发 性 有 机 物 
(volatile organic compounds, VOCs) 的 研究 表明 ， 树 木 中 的 自然 产物 异 成 间 二 焕 (isoprene) 
Ali (monoterpene) 参与 城市 空气 污染 中 的 光化学 反应 ; 在 高 浓度 的 氮 氧 化 物 (NO.) 情 
况 下 ， 它 们 与 氧化 物 反应 形成 臭氧 而 造成 低 大 气 层 中 的 空气 污染 ， 从 而 影响 城市 中 人 类 以 及 
其 他 动 植物 的 生理 健康 (Lerdau 等 ，1997)。 然 而 ， 在 自然 界 低 氮 氧化 物 的 情况 下 ， 这 些 挥 
发 性 有 机 物 与 氧化 物 反应 会 降低 臭氧 浓度 而 净化 空气 。 城 市 中 多 种 环境 因素 会 影响 植物 挥发 
性 有 机 物 在 城市 中 的 释放 。 例 如 ， 城 市 热岛 效应 、 高 浓度 的 CO, 和 土壤 氮 含 量 都 可 能 使 树 
木 挥 发 性 有 机 物 的 释放 增加 。 在 位 于 谷地 的 城市 洛杉矶 ， 树 木 挥 发 性 有 机 物 的 释放 是 造成 城 
市 空气 污染 的 重要 因素 之 一 (Taha，1996) 。 

城市 景观 中 的 绥 块 处 在 不 断 与 周围 缀 块 和 基底 环境 进行 能 量 和 物质 交换 过 程 中 ， 而 且 各 
类 绥 块 自身 也 处 在 禾 断 的 变迁 中 。 研 究 这 类 动态 变化 的 ` 高 度 复 杂 的 生态 系统 是 城市 生态 学 
研究 中 的 重要 挑战 。 生 态 学 研究 中 的 许多 新 概念 、 新 理论 和 新 方法 ， 如 尺度 、 时 空 异 质 性 、 
FFA CE. SiR -— RI -基底 模式 、 复 合 种 群 理 论 、 等 级 绥 块 动态 理论 、 遥 感 、 地 理 信 息 系 
统 、 空 间 统 计 学 等 等 ， 正 被 应 用 于 城市 生态 学 研究 之 中 ， 从 而 促进 了 城市 生态 学 的 发 展 
(Pickett 等 ，1997; Zipperer 等 ，2000 ) 。 


四 、 城 市 生态 学 的 长 期 研究 


长 期 生态 学 研究 对 于 认识 生态 系统 的 结构 、 功 能 和 动态 是 非常 重要 的 。 凤 凰 城 城市 生态 
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学 长 期 研究 项 目 包括 8 个 核心 组 成 部 分 ， 其 中 前 5 个 部 分 主要 以 城市 中 自然 生态 系统 为 研究 
对 象 ， 后 两 个 部 分 主要 以 城市 经 济 学 和 社会 学 为 研究 对 象 ， 最 后 一 个 部 分 涉及 到 环境 教育 。 

1. 初级 生产 力 的 控制 和 格局 

初级 生产 力 是 经 光合 作用 和 化 能 合成 作用 合成 的 有 机 物 的 产生 率 。 该 部 分 研究 主要 包 
括 ;，@ 自 然 植被 和 农田 转变 为 城郊 并 进而 转变 为 城市 用 地 对 初级 生产 力 的 影响 ;@@ 研 究 城市 
水 气候 、 城 市 用 水 等 对 初级 生产 力 的 影响 ，@ 大 尺度 上 ， 土 地 利用 格局 的 长 期 变化 趋势 对 初 
级 生产 力 的 影响 。 

2. 食物 链 中 具 代 表 性 的 种 群 动态 

生物 个 体 、 种 群 、 群 落 和 资源 是 典型 的 缀 块 式 分 布 。 城 市 中 人 类 活动 已 大 大 改变 了 这 些 
绥 块 的 频率 、 质 量 、 分 布 和 生存 期 。 所 有 这 些 因素 都 可 能 通过 食物 链 和 局 部 灭绝 率 影 响 原 有 
种 和 外 来 种 的 局 部 种 群 、 复 合 种 群 和 群落 的 动态 。 该 部 分 的 研究 对 象 主要 为 人 类 、 节 肢 动 
物 、 鸟 类 和 植物 。 其 内 容 包括 : @ 当 地 植物 物种 多 样 性 保护 ; @ 多 层次 食物 链 在 城市 生态 系 
统 中 的 作用 ; @ 城 市 土地 利用 与 外 来 种 人 侵 的 关系 。 

3. 土地 表层 和 沉积 物 中 有 机 物 积累 的 控制 和 格局 

该 部 分 主要 研究 内 容 包括 : @ 城 市 地 表 覆 盖 ; @ 植 物种 类 和 数量 的 变化 ; @ 城 市 小 气候 
对 土壤 代谢 和 有 机 物 积累 的 影响 。 

4. 养分 在 城市 生态 系统 组 分 中 的 输入 格局 和 动态 

生物 地 球 化 学 循环 是 生态 系统 研究 中 的 重要 组 成 部 分 。 这 部 分 中 的 主要 研究 内 容 包括 ; 
ORT ARAB RR. A 〈 通 过 水 ) 输出 在 时 间 和 空间 上 的 变化 ; @ 地 下 水 中 硝酸 铵 的 
积累 ;，@@ 土 壤 和 水 体 的 盐 渍 化 。 

5. 城市 生态 系统 的 干扰 频率 和 格局 

在 此 项 研究 中 ， 和 干扰 主要 是 指 火 灾 、 洪 水 和 其 他 一 些 对 城市 生态 系统 造成 影响 的 突 发 事 
件 。 和 干扰 具有 不 同 的 强度 、 大 小 、 地 点 、 空 间 分 布 和 出 现 周期 。 

6. 人 类 对 土地 利用 与 土地 覆盖 的 变化 和 生态 系统 动态 的 影响 

城市 土地 利用 是 人 类 城市 活动 的 重要 组 成 部 分 。 城 市 的 土地 利用 与 社会 经 济 、 文 化 、 行 
政 等 因素 密切 相关 。 可 以 从 五 个 方面 识别 、 监 测 和 预测 城市 土地 利用 过 程 对 生态 系统 动态 的 
影响 : @ 土 地 利用 类 型 和 密度 ; @ 土 地 利用 的 演 蔡 ; @@ 土 地 利用 的 尺度 ; 四 土地 利用 的 位 置 
(城郊 或 市 区 等 ); @ 土 地 利用 的 格局 (聚集 分 布 或 零散 分 布 及 其 与 道路 的 关系 )。 

7. 社会 -经 济 和 生态 系统 的 长 期 监测 数据 

长 期 监测 、 搜 集 和 记录 社会 - 经 济 与 生态 系统 数据 是 城市 长 期 生态 学 研究 项 目的 重要 组 
成 部 分 。 这 些 数 据 可 经 由 以 下 途径 获得 : @ 统 计 局 数据 ; 四 各 政府 机 关 数 据 ; CORRE; 
图 实 地 调查 数据 。 凤 凰 城 城市 生态 学 长 期 研究 项 目的 监测 也 包括 了 人 类 决策 和 活动 以 及 影响 
“行政 和 个 人 决策 的 驱动 因素 (如 经 济 环境 、 政 治 环境 和 人 们 的 环境 观念 )。 这 些 不 仅 为 城市 
生态 学 研究 提供 技术 基础 ， 而 且 也 将 为 改善 今后 的 决策 提供 可 靠 的 科学 基础 。 

8. 生态 与 环境 教育 

城市 生态 学 的 研究 不 仅仅 取决 于 科学 家 们 的 努力 ， 在 很 大 程度 上 也 取决 于 全 民生 态 环境 
意识 和 参与 。 因 此 ， 北 美的 两 个 城市 长 期 生态 学 研究 项 目 都 把 全 民生 态 环境 教育 作为 一 个 重 
要 组 成 部 分 。 凤 凰 城 城市 生态 AMT cel LD te ae 下 安排 专业 
教育 人 员 参 与 并 负责 联络 和 协调 ， 定 期 组 织 生态 学 工作 者 与 中 小 学 教师 交流 ， 组 织 安排 中 小 
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学 生 参 与 部 分 研究 项 目 ， 并 安排 生态 环境 教学 、 培 训 和 实验 室 短期 实习 。 


五 、 结 语 
城市 环境 代表 了 被 人 类 活动 极 大 改变 了 的 生态 系统 。 城 市 生态 系统 研究 对 传统 的 生态 学 


理论 提出 了 挑战 : 如 果 生 态 学 理论 真正 具有 普遍 性 的 话 ， 那 么 它们 是 否 也 应 该 能 够 解释 城市 
环境 中 包括 人 类 和 有 关 生 物 的 分 布 、 丰 富 度 以 及 与 环境 之 间 的 相互 关系 。 由 于 大 部 分 生态 学 
理论 的 发 展 并 没有 考虑 到 城市 环境 ， 我 们 认为 城市 生态 系统 的 研究 将 是 发 展 、 丰 富 、 修 改 和 
检验 生态 学 理论 的 重要 领域 之 一 。 要 改善 人 类 的 生存 环境 ， 合 理 管 理 自然 资源 以 及 保护 全 球 
的 生物 多 样 性 ， 就 必须 要 发 展 和 完善 城市 生态 学 理论 和 实践 。 

传统 的 城市 生态 学 研究 或 者 着 眼 于 单个 缀 块 ， 或 者 只 注重 于 城市 系统 中 的 能 流 、 物 流 。 
而 新 兴 的 城市 景观 生态 学 研究 途径 注重 于 景观 中 空间 异 质 性 的 产生 以 及 这 些 异 质 性 是 怎样 影 
响 城 市 生态 系统 中 的 能 流 、 物 流 、 生 物种 类 和 信息 流 等 生态 学 过 程 的 。 凤 凰 城 城市 生态 学 长 
期 研究 正 是 以 这 种 研究 途径 为 特征 的 。 

就 全 球 而 言 ， 城 市 化 趋势 正在 不 断 加 速 。19 世纪 以 前 ， 全 球 只 有 百 分 之 几 的 人 口 居 住 
在 城市 ， 而 当今 的 城市 已 居住 了 全 球 人 口 的 50% 左 右 。 城 市 是 以 人 类 为 主体 的 自然 二 社会 
-经 济 复合 生态 系统 。 毫 无 疑问 ， 城 市 生态 学 长 期 研究 对 于 认识 并 解决 由 于 全 球 城 市 化 加 速 
和 城市 发 展 过 程 中 出 现 的 一 系列 问题 ， 如 人 口 膨胀 、 资 源 紧 缺 、 城 市 布局 不 合理 、 环 境 污 染 
等 等 ， 具 有 重要 意义 。 | 
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